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ABSTRACT
Serum  e s t e r a s e ,  l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e ,  and  t e t r a z o l i u m  
o x i d a s e  v a r i a t i o n  i s  s t u d i e d  i n  e i g h t  s p e c i e s  o f  t h e  C lu p e id a e '  
( A lo s a  a e s t r l y a l . i s  . A. p seu d o h a  r  eng  u s , A . s a p i d i s s l m a  , A ■ m e d i o c r l s  
B r e v o o r t i a  t y r a n n u s , C lu p e a  h a r e n g u s , Dorosoma c e p e d ia n u m  and  
D ♦ p e t e n e n s e ) .  Iso zy m e  s e p a n a t i o n  i s  p e r fo rm e d  by  d i s c  e l e c t r o ­
p h o r e s i s  i n  a c r y l a m i d e  g e l s .
Serum  e s t e r a s e s  a r e  co m p ared  i n  t h e  f o u r  A lo sa  a n d  Dorosoma 
c e p e d ia n u m . F i v e  m a jo r  e s t e r a s e  g ro u p s  a p p e a r  i n  a l l  members 
o f  t h e  g e n u s  A l o s a . A p o ly m o rp h ic  e s t e r a s e  l o c u s  i s  d e s c r i b e d  
-^n ILl. s a p i d i s s i m a  ( E s - l j .  I n  A^ a e s t i v a l i s , g e o g r a p h i c  v a r i a t i o n  
i n  a l l e l e  f r e q u e n c i e s  a t  t h e  E s -2  l o c u s  i s  p r e s e n t e d  f o r  t h e  
R I a c k w a t e r  R i v e r ,  D e la w a re  R i v e r  and  s i x  C h e sa p e a k e  Bay r i v e r s .  
A l l e l i c  f r e q u e n c i e s  v a r i e d  f ro m  .766  t o  .9 1 6 ;  s i g n i f i c a n t  h e t e r o ­
g e n e i t y  i s  o b s e r v e d  b e tw e e n  sam p led  p o p u l a t i o n s  s u g g e s t i n g  a 
h om ing  t e n d e n c y  i n  A l o s a .
J . a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  (LDH) d i s p l a y s  f i v e  i so z y m e s  i n  
e a c h  o f  t h e  e i g h t  c l u p e i d s ,  w i t h  a n  a p p a r e n t  nonrandom  a s s e m b ly  
o f  A a n d  B - t y p e  s u b u n i t s  i n t o  t h e  t e t r a m e r i c  enzym e. No LDH 
I so z y m e s  u n i q u e  t o  a n y  o t h e r  t i s s u e s ,  s u c h  a s  t h e  eye  a r e  o b s e r v e d  
T h re e  o f  t h e  e i g h t  s p e c i e s  a r e  p o ly m o rp h ic  a t  one o r  b o t h  LDH 
lo c .i  ( C._ h a r e n g u s , B . t y r a n n u s , an d  D^ c e p e d ia n u m ) .
T e t r a z o l i u m  o x i d a s e  e x h i b i t s  p o ly m o rp h ism s  i n  t h r e e  
o f  e i g h t  s p e c i e s  ( B. t y r a n n u s , p .  c e p e d ia n u m  and  Lh_ p e t e n e n s e ) .
TERASE, LACTATE DEHYDROGENASE, AND TETRA 
OXIDASE POLYMORPHISMS IN  THE CLUPEIDAK
INTRODUCTION
The p u r p o s e  o f  t h i s  t h e s i s  i s  t o  d e s c r i b e  g e n e -e n z y m e  
v a r i a t i o n  w i t h i n  a n d  among s e l e c t e d  members o f  t h e  t e l  e a s t  
f a m i l y  C l u p e i d a e . The g e n e -e n z y m e  s y s te m s  i n v e s t i g a t e d  a r e  
t h e  e s t e r a s e s /  l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e s ,  an d  t e t r a z o l i u m  o x i c a s e • 
E i g h t  m em bers o f  t h e  C l u p e i d a e  a r e  s t u d i e d ;  t h e s e  a r e  t h e  
b l u e h a c k  h e r r i n g  A lo s a  a e s t i v a l i s  ( M I t c h i 1 1 ) ,  a l e w i f e  A lo sa  
p s e i id a h a re n g u s ,  ( W i l s o n ) ,  h i c k o r y  s h a d  A lo sa  me d i o c r l s  ( M i t c h e l l ) , 
A m e r ic a n  s h a d  A lo s a  s a p i d i s s i m a  ( W i l s o n ) ,  A t l a n t i c  h e r r i n g  
C lu p e a  h a r e n g u s  h a r e n g u s  ( L i n n a e u s ) ,  A t l a n t i c  m enhaden B r e v o o r t i a  
t y r a n n u s  ( L a t r o b e ) ,  g i z z a r d  sh a d  Dorosoma c e p ed ian u m  ( L e s u e u r ) 
arid t h r e u d f i n  s h a d  D oros  oma p e t e n e n s e  ( G u n t h e r ) .
R e l a t i v e l y  few  a l lo z y m e  s t u d i e s  h a v e  b e e n  r e p o r t e d  i n  t h e  
C l u p e i d a e .  The A t l a n t i c  h e r r i n g  C lu p e a  h a r e n g u s  h a s  r e c e i v e d  
p r i o r i t y  a t t e n t i o n  w h i l e  o t h e r  s p e c i e s ,  b o th  o f  c o m m e rc ia l  
a n d  n o n c o m m e r c ia l  i m p o r t a n c e ,  h a v e  b e e n  I g n o r e d .  H o p e f u l l y ,  
t h i s  t h e s i s  w i l l  p r o v i d e  some i n s i g h t  r e g a r d i n g  e l e c t r o p h o r e t i c  
v a r i a t i o n  w i t h i n  a n d  b e tw e e n  s e v e r a l  members o f  t h i s  f a m i l y  
f o r  t h r e e  enzym es w e l l  d e s c r i b e d  i n  o t h e r  g r o u p s .
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BACKGROUND AND PERTINENT LITERATURE
Among t h e  e i g h t - c l u p e i d  s p e c i e s  i n v e s t i g a t e d  a r e  r e p r e ­
s e n t a t i v e s  o f  t h r e e  s u b f a m i l i e s  ( S v e t o v i d o v ,  1 9 5 2 ) .  T hese  
a r e  t h e  C l u p e i n a e  ( C lu p e a  h . h a r e n g u s  ) , t h e  A l o s i n a e  ( t h e  
A lo s a  s p p .  a n d  B r e v o o r t i a  t y r a n n u s ) a n d  t h e  D oros  oma t i n a e  
( D o ro s  orna ) .
E m p h a s is  i s  p l a c e d  on t h e  anad ro m o u s  g e n u s  A l o s a , r a t h e r  
t h a n  a t t e m p t i n g  t o  i n v e s t i g a t e  a l l  e i g h t  s p e c i e s  i n  d e t a i l . .
The b i u e b a o k ,  -a le to if  e ,  h i c k o r y  sh a d  and  A m erican  sh a d  a r e  a l l  
i n d i g e n o u s  t o  A t l a n t i c  d r a i n a g e s  a n d  c o a s t a l  w a t e r s  f ro m  th e  
G u lf  o f  S a i n t  L aw ren ce  t o  t h e  S a i n t  J o h n s  R i v e r  i n  F l o r i d a .
The a l e w i f e  h a s  a l s o  e s t a b l i s h e d  s u c c e s s f u l  l a n d l o c k e d  p o p u l a t i o n s  
i n  t h e  .G r e a t  L ak es  d r a i n a g e s  ( M i l l e r ,  1 9 5 7 ) .  F o r  a d i s c u s s i o n  
o f  t h e  ta x o n o m y  a n d  l i f e  h i s t o r i e s  o f  a l l  e i g h t  s p e c i e s  one 
s h o u l d  c o n s u l t  H i l d e b r a n d  a n d  M i l l e r  ( 1 9 6 3 ) .
M o rp h e m e t r i e  a n d  m e r i s t i c  s t u d i e s  i n  t h e  b lu e b a c k  h e r r i n g  
a n d  A m e r ic a n  s h a d  s u g g e s t  t h a t  a d e f i n i t e  r a c i a l  s t r u c t u r e  
e x i s t s  b e tw e e n  a n a d ro m o u s  p o p u l a t i o n s  i n  t h e s e  tw o s p e c i e s  
o v e r  t h e i r  e n t i r e  r a n g e s  (V la d y k o v  an d  W a l l a c e ,  1 9 3 7 ;  R e e d ,  3 .964). 
M ayer a n d  R o b e r t s  ( 1 9 6 9 )  w ere  unabj-e  t o  d e t e c t  a n y  ch ro m o so m al 
h e t e r o g e n e i t y  i n  k a r y o t y p e s  o f  t h e  a l e w i f e  sa m p le d  f ro m  d i f f e r e n t
3
a n a d ro m o u s  a n d  l a n d l o c k e d  p o p u l a t i o n s .  M a ir s  a n d  S in d e rm a n n  
( 1 9 6 2 )  u t i l i z i n g  s e r o l o g i c a l  d i s t a n c e s ,  r e f l e c t e d  on t h e  
p h y l o g e n e t i c  p o s i t i o n s  o f  f i v e  o f  t h e  e i g h t  c l u p e i d  s p e c i e s  
s t u d i e d  i n  t h i s  t h e s i s .  T h e i r  f i n d i n g s  w ere  c o n s i s t a n t  w i th  
m ore  t r a d i t i o n a l  tax o n o m y .
F o r  y e a r s  p o p u l a t i o n  g e n e t i s t s  w ere  h am p e re d  i n  t h e i r  
a b i l i t i e s  t o  m o n i t o r  s i n g l e  g e n e s  i n  n a t u r a l  p o p u l a t i o n s .  The 
d e s c r i p t i o n  o f  a n y  s i n g l e  M e n d e l ia n  c h a r a c t e r  r e q u i r e d  c o n s i d e r a b l e  
t i m e  a n d  e f f o r t .  M ost s t u d i e s  w ere  t h e r e f o r e  l i m i t e d  t o  
tTp r a c t i c a l ” o r g a n i s m s  s u c h  a s  D ro so p h i l a  a n d  t o  p e r h a p s  a -  
t y p i c a l  p o ly m o rp h is m s  a s  o b s e r v e d  i n  s n a i l s  an d  b u t t e r f l i e s . 
E l e c t r o p h o r e t i c  s e p a r a t i o n  o f  p r o t e i n s  h a s  r e v o l u t i o n i s e d  p o p u ­
l a t i o n  g e n e t i c s  by  a l l o w i n g  t h e  r a p i d  s t u d y  o f  many g e n e - l o c i  
i n  a n y  o r g a n i s m .
E l e c t r o p h o r e s i s  s e p a r a t e s  c h a r g e d  m o l e c u l e s ,  s u c h  a s
c h a r g e d  p r o t e i n s ,  b y  p a r t i c l e  m i g r a t i o n  th r o u g h  a  p o t e n t i a l
g r a d i e n t  ( p a p e r ,  a g a r ,  s t a r c h ,  o r  a c r y l a m i d e ) c o n d u c t i n g  a 
d i r e c t :  c u r r e n t .  The r e l a t i v e  m o b i l i t y  o r  d i s t a n c e  m i g r a t e d
b y  a  g i v e n  p r o t e i n ,  w i l l  b e  a f u n c t i o n  o f  t h e  n e t  c h a r g e  o f
t h a t  p r o t e i n  ( d e p e n d e n t  u p o n  t h e  e n v i r o n m e n t a l  p H ) ,  i t s  
c o n f i g u r a t i o n  a n d  m o l e c u l a r  w e i g h t . A l l  a r e  r e f l e c t i v e  o f  
t h e  p r i m a r y  a m in o  a c i d  s e q u e n c e  o f  t h a t  p r o t e i n .  V a r i a n t  
p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  p r e s u m a b ly  d i f f e r  i n  t h e i r  p r im a r y  s t r u c t u r e  
a s  a  r e s u l t  o f  d i f f e r e n t  am in o  a c i d  s u b s t i t u t i o n s .  T h ese  a r e  
a e t e c t a b l e  b y  e l e c t r o p h o r e t i c  s e p a r a t i o n ,  y e t  may be f u n c t i o n a l l y  
i d e n t i c a l  i n  m o s t  c a s e s  ( I n g r a m ,  1 9 5 7 ) .  I t  i s  a ssu m ed  t h a t
t h e s e  a m in o  a c i d  s u b s t i t u t i o n s  r e f l e c t  b a s e - p a i r  c h a n g e s  i n  
DNA a n d  a r e  t h e r e f o r e  by  d e f i n i t i o n  m u t a t i o n s  (Shaw , 1 9 6 5 ) .
M u l t i p l e  fo rm s  o f  e n z y m e s , i f  t h e  p r o d u c t  o f  two o r  m ore 
g e n e - X o c i ,  a r e  t e r m e d  " i s o z y m e s "  o r  " i s o e n z y m e s "  a s  i n  l a c t a t e  
d e h y d r o g e n a s e  a n d  m a l a t e  d e h y d r o g e n a s e .  V a r i a n t  fo rm s  o f  enzym es 
a t  s i n g l e  l o c i  a r e  t e r m e d  " a l l o z y m e s "  ( P r a k a s h  e t  a l . ,  1 9 6 9 ) .
S i n c e  t h e  d e v e lo p m e n t  o f  s t a r c h  g e l  an d  p o l y a c r y l a m id e  
g e l  e l e c t r o p h o r e s i s  a n d  t h e  i n c o r p o r a t i o n  o f  h i s t o c h e m i c a l  
s t a i n i n g  t e c h n i q u e s  i n  t h e  l a t e  f i f t i e s  an d  e a r l y  s i x t i e s  
( H u n t e r  a n d  M a r k e r t ,  .195 7 ; M a r k e r t  an d  M o l l e r ,  1 9 5 9 ;  S m i t h i e s ,  
1 9 5 9 ;  OiTiStein, 1 9 6 4 ;  D a v i s ,  1 9 6 4 ) ,  a w e a l t h  o f  l i t e r a t u r e  h a s  
a c c u m u l a t e d  o n  t h e  am o u n t a n d  e x te n t :  o f  g e n e t i c  v a r i a t i o n  a t  
n u m e ro u s  l o c i  g o v e r n i n g  t h e  s t r u c t u r e  and  a r r a n g m e n t  o f  
s e l e c t e d  enzym es a n d  s t r u c t u r a l  p r o t e i n s  (S h a d ,  1 9 6 5 ;  M anw ell 
an d  B a k e r ,  1 9 7 0 ) .
A ssu m in g  t h a t  c h a r g e  v a r i a t i o n  i s  a d i r e c t  r e f l e c t i o n  o f  
t h e  DNA a n d  RNA t r a n s l a t i o n  an d  t h e r e f o r e  may be ' r e p r e s e n t a t i v e  
o f  t h e  t o t a l  g en o m e, i n v e s t i g a t o r s  h a v e  b een  a b l e - t o  c o n s e r v a ­
t i v e l y  e s t i m a t e  am o u n ts  o f  g e n i c  v a r i a t i o n  w i t h i n  p o p u l a t i o n s  
an d  among c l o s e l y  r e l a t e d  s p e c i e s  (Hubby an d  L e w o n t in ,  1 9 6 6 ;
Dewon t i n  a n d  H ubby, 1 9 6 6 ;  H a r r i s ,  1 9 6 6 ;  P r a k a s h  e t  a l . ,  1 9 6 9 ;  
S e l a n d e r  a n d  Y ang , 1 9 6 9 ;  S e l a n d e r  e t  a l . ,  1 2 6 9 ,  1 9 7 0 ,  1 9 7 1 ;  
J o h n s o n  a n d  S e l a n d e r , 1 9 7 1 ) .  W h ile  t h e s e  l a r g e  and  e x h a u s t i v e  
s t u d i e s  i n  D r o s o p h i l a , M us, a n d  t h e  d e e rm o u se  P e r o m y s c u s , 
h a v e  i n v o l v e d  num erous  enzym e s y s te m s  t o t a l i n g  t e n  o r  m ore l o c i ,
t h e .  m a j o r i t y  o f  e l e c t r o p h o r e t i c  p u b l i c a t i o n s  t o  d a t e  h a v e  i n v o l v e d  
s i n g l e  enzym e o r  b lo o d  p r o t e i n  g r o u p s  co d e d  by  one o r  two g e n e -  
l o c i  -
E l e c t r o p h o r e t i c  m e th o d s  a r e  c u r r e n t l y  a p p l i e d  t o  many 
b a s i c  p r o b le m s  I n  p o p u l a t i o n  g e n e t i c s  a n d  e v o l u t i o n a r y  b i o l o g y .  
T h e s e  m e th o d s  p r o v i d e  a  v a l u a b l e  t o o l  i n  t h e  e s t i m a t i o n  o f  
p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e ,  s e l e c t i o n ,  a d a p t i o n ,  an d  o t h e r  p a r a m e t e r s  
o f  p o p u l a t i o n  b i o l o g y .  F i s h e r i e s  b i o l o g i s t s  b e g a n  i m m e d ia t e ly  
a p p l y i n g  t h e s e  t o o l s  i n  t h e  a p p r a i s a l  and  d e l i n e a t i o n  o f  
c o m m e r c i a l  f i s h  s t o c k s .  M ost o f  t h i s  l i t e r a t u r e  h a s  b e e n  
a d e q u a t e l y  r e v ie w e d  b y  D eL igny  ( 1 9 6 9 ) .
M o st  o f  t h e  enzym es s t u d i e d  i n  D r o s o p h i l a  a n d  t h e  r o d e n t s  
h a v e  b e e n  i n a d e q u a t e l y  d e s c r i b e d  i n  t e l e o s t s . W ith  t h e  e x c e p t i o n  
o f  h e m o g l o b i n  a n d  t r a n s f e r r i n  s t u d i e s ,  m o st e l e c t r o p h o r e t i c  w ork 
i n v o l v i n g  f i s h e s  h a s  c o n c e n t r a t e d  on t h e  e s t e r a s e s  an d  l a c t a t e ,  
d e h y d r o g e n a s e  (LDH). T h is  a t t e n t i o n  i s  p r i m a r i l y  due  t o  t h e  
r e l i a b i l i t y  a n d  c o n s t a n c y  o f  p r e s e n t  e l e c t r o p h o r e t i c  m ethods  
a n d  t h e  r e p o r t e d  h i g h  i n c i d e n c e  o f  p o ly m o rp h ism  i n  t h e s e  two 
e n z y m e s . A t h i r d  en zy m e , " t e t r a z o l i u m  o x i d a s e " ,  h a s  r e c e n t l y  
r e c e i v e d  a t t e n t i o n  i n  t h e  l i t e r a t u r e  a n d  h a s  a p p e a r e d  d u r i n g  
p r e l i m i n a r y  e x a m i n a t i o n  o f  c l u p e i d s  i n  o u r  l a b o r a t o r y .
E s t e r a s e s  a r e  c l a s s i f i e d  a s  n o n - s p e c i f i c  enzym es a c t i v e  
on a  v a r i e t y  o f  s u b s t a n c e s  a n d  a r e  v i s u a l i z e d  b y  t h e  .u se  o f  
a r t i f i c i a l  r a t h e r  t h a n  n a t u r a l  s u b s t r a t e s  i n  t h e  s t a i n i n g  
p r o c e d u r e .  'T h e i r  a c t u a l ,  r o l e  i n  b i o c h e m i c a l  p a th w a y s  i s  unknow n. 
I n  t h e o r y ,  s u b s t r a t e s  s u c h  a s  a l p h a - n a p h t h y l  a c e t a t e  a r e
7i n c u b a t e d  w i t h  a  d ia z o n iu m  s a l t ; t h e  n a p h th o l  i s  r e l e a s e d  f ro m  
i t s  e s t e r  l i n k a g e  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  t h e  a p p r o p r i a t e  " e s t e r a s e ” 
a n d  c o u p l e s  w i t h  t h e  d ia z o n iu m  s a l t .  T h is  complex. fo rm s  a n  
i n s o l u b l e  b ro w n  p r e c i p i t a t e  a t  t h e  s i t e  o f  t h e  enzyme (Shaw ,
1 9 6 5 ) .
E s t e r a s e s  a r e  n o t o r i o u s l y  p o ly m o rp h ic  and  h a v e  b e e n  s t u d i e d  
i n  r a t h e r  d i v e r g e n t  g r o u p s  su c h  a s  P r o s  p h i  l a  (Beckman and  
J o h n s o n ,  1 9 6 4 ) ,  t h e  h o u s e f l y  ( A s p e re n  and  M a z i jk ,  1 9 6 5 ) ,  
Ano p h e l e s  ( N a ra n g  a n d  K i t z m i l l e r ,  1 9 7 1 ) ,  b u t t e r f l i e s  (B u rn s  
a n d  J o h n s o n ,  1 9 6 7 ,  1 9 7 1 ) ,  Mus ( P e t r a s ,  1 9 6 3 ;  S e l a n d e r  e t  a l . ,
1 9 6 9 )  an d  P e ro m y s c u s  (R asm u ssen  an d  J e n s e n ,  1 9 7 1 ) .  I n  t e l e o s t s ,  
p o p u l a t i o n  s t u d i e s  h a v e  i n v o l v e d  tu n a  ( F u n in o  a n d  K ang , 1 9 6 8 ;  
McCabe a n d  D e a n ,  1 9 7 0 ) ,  I c t i o b u s  c y p r i n e l l u s  (Koehn a n d  J o h n s o n ,  
19-7.1)., N o t r e  p i s  s t r  a m in e  us (Koehn e t  a l . ,  1 9 7 1 )  and  t h e  g en u s  
C a t o s to m u s  (K oehn  a n d  R a sm u sse n ,  1 9 6 7 ) .  I n  t h e  f a m i l y  C lu p e id a e  
o n l y  t h e  A t l a n t i c  h e r r i n g  C lu p e a h . h a r e n g u s  h a s  b e e n  s t u d i e d  
r e g a r d i n g  e s t e r a s e  v a r i a t i o n  (N a e v d a l  an d  D a n i e l s o n ,  196 7; 
N a e v d a l ,  1 9 6 9 ;  R id g ew ay  e t  a l . ,  1 9 7 0 ) .
T h e r e  i s  a  c o n s i d e r a b l e  volum e o f  l i t e r a t u r e  d e s c r i b i n g  
l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e .  I n  h i g h e r  v e r t e b r a t e s ,  e s p e c i a l l y  
mammals a n d  b i r d s ,  LDH e x i s t s  I n  f i v e  p r i n c i p a l  I s o z y m ic  f o r m s .  
T h e se  i s o z y m e s  r e p r e s e n t  t h e  random  c o m b i n a t i o n  o f  tw o d i f f e r e n t  
p o l y p e p t i d e  s u b u n i t s ,  d e s i g n a t e d  " A - ty p e "  a n d  " B - t y p e "  ( o r  "H" 
a n d  " M " ) ,  i n  t o  f i v e  p o s s i b l e  t e t r a m e r i c  f o r m s ,  n a m e ly
A1 B3 , a n d  B ( A p e l l a  a n d 'M a r k e r t ,  1 9 6 1 ;  K a p la n ,
1 9 6 4 )„  As d e f i n e d ,  “A - t y p e "  s u b u n i t s  p r e d o m in a te  i n  s k e l e t a l
8o r  a n a e r o b i c  t i s s u e s  w h i l e  nB - t y p e "  . s u b u n i t s  p r e d o m in a te  i n  
b a s i c a l l y  a e r o b i c  t i s s u e s  s u c h  a s  t h o s e  i n  t h e  h e a r t  an d  b r a i n .  
S e p a r a t i o n  o f  t i s s u e  h o m o g e n a te s  b y  e l e c t r o p h o r e s i s  r e s u l t s  i n  
t h e  a p p e a r a n c e  o f  f i v e  b a n d s  r e p r e s e n t i n g  e a c h  t e t r a m e r i c  
a r r a n g e m e n t  a b o v e  (Shaw a n d  B a r t o ,  1 9 6 3 ) .
P r o d u c t i o n  o f  t h e s e  s e p a r a t e  p o l y p e p t i d e  s u b u n i t s  i s  
h y p o t h e s i z e d  a s  r e s u l t i n g  f ro m  t h e  a c t i o n  o f  two nonhom ologous  
g e n e - l o e i ; b o t h  l o c i  h a v i n g  o r i g i n a t e d  o u t  o f  a n  i n c i d e n c e  
o f  g e n e  d u p l i c a t i o n  a t  some p o i n t  e a r l y  i n  v e r t e b r a t e  h i s t o r y  
(Onno e t  a l . ,  1 9 6 7 ) .
E a r l y  i n v e s t i g a t i o n s  o f  LDH iso z y m e s  i n  f i s h e s  p r e s e n t  
i n t e r e s t i n g  d e v i a t i o n s  f ro m  t h o s e  o b s e r v e d  i n  h i g h e r  v e r t e b r a t e s .  
M a r k e r t  a n d  F a u l b a u e r  ( 1 9 6 5 )  d e m o n s t r a t e d  t h a t  m o s t  t e l e o s t s  
p o s s e s s ,  f e w e r  t h a n  t h e  p r e d i c t e d  f i v e  i s o z y m e s , o f t e n  show ing  
u n i q u e  b a n d s  o f  LDH a c t i v i t y  i n  o r g a n s  su c h  a s  t h e  e y e ,  b r a i n  
a n d  l i v e r . I n  t h e i r  s u r v e y  o f  t h i r t y  f i s h e s , o n l y  t h r e e  s p e c i e s  
d e m o n s t r a t e  t h e  e x p e c t e d  f i v e  b a n d s ,  t h e  r e m a in d e r  e x h i b i t i n g  
o n e ,  tw o  o r  m o s t  f r e q u e n t l y  t h r e e  b a n d s .  T hese  r e s u l t s  a r e  
p a r t i a l l y  e x p l a i n e d  i n  t h e  p re su m e d  l o s s  o f  c e r t a i n  t e t r a m e r i c
a r r a n g e m e n t s ,  p r o b a b l y  t h e  ^ 2 ^ 3 * ^3® i* anc  ^ ^2^2  i 3 0 2 ^ 63 • 
A d d i t i o n a l  e v i d e n c e  o f  o t h e r  d u p l i c a t e d  LDH l o c i  i n  f i s h e s  h a s  
b e e n  p r e s e n t e d  b y  o t h e r  a u t h o r s  (M a ssa ro  a n d  M a r k e r t ,  1 9 6 8 ;  
O dense  e t  a l . ,  1 9 6 9 ;  W h i t t ,  1 9 6 9 ;  W h i t t  a n d  B o o th ,  1 9 7 0 ;
W h i t t  a n d  H o r o w i t z ,  1 9 7 0 ;  W h i t t  e t  a l . ,  1 971  ) c
9N o te w o r th y  s t u d i e s  on t h e  g e n e t i c  c o n t r o l  an d  g e n e t i c  v a r i a ­
t i o n  i n  LDH among f i s h e s  h a v e  i n v o l v e d  t h e  h a g f i s h  (Chno e t  a l . ,  
1 9 6 7 ) ,  g a d i d s  (O d e n se  e t  a l . ,  1 9 6 6 ,  1 9 6 9 ) ,  s a lm o n id s  ( G o ld b e r g ,  
1 9 6 5 ,  196.6; M o r r i s o n  a n d  W r i g h t ,  1 9 6 6 ;  C l a y t o n  an d  F r a s i n ,  1 9 6 9 ;  
H o d g in s  e t  a l . ,  1 9 6 9 ;  W r ig h t  an d  A t h e r t o n ,  1 9 7 0 ) ,  and  c y p r i n i d s  
( C l a y t o n  a n d  G ee ,  1 9 6 9 ;  Koehn e t  a l . ,  1 9 7 1 ) .  W i th in  t h e  C l u p e i d a e ,  
o n l y  C lu p e a  h a r e n g u s  h a s  b e e n  i n v e s t i g a t e d  (O d en se  e t  a l . ,
1 9 6 6  a ,  1966  b ;  N a e v d a l ,  1 9 7 0 ) .
I t  i s  n o t  uncommon f o r  c l e a r  o r  a c h r o m a t i c  r e g i o n s  t o  
a p p e a r  on  o v e r s t a i n e d  g e l s  i n  t h e  t e t r a z o l i u m  dye  s y s te m .
T h e se  b an d s , o f t e n  t e r m e d  t e t r a z o l i u m  o x i d a s e  o r  in d o p h e n o l  
o x i d a s e  ( J o h n s o n  a n d  S e l a n d e r ,  1.971.) w e re  f i r s t  d e s c r i b e d  
a n d  d e m o n s t r a t e d  t o  b e  p o ly m o rp h o ic  i n  hum ans ( B r e w e r ,  1 9 6 7 ) .
T h is  d i m e r i c  enzyme h a s  a p p e a r e d  i n  many r a t h e r  d i v e r s e  g ro u p s  
( B a u r  a n d  S c h o r r ,  1 9 6 3 ;  S e l a n d e r  and  Y ang , 1 9 6 9 ;  S e l a n d e r  e t  
a l . ,  1 9 6 9 ,  1 9 7 1 ) .  I t  i s  s p e c u l a t e d  t h a t  t h i s  enzym e, w h i l e  o f  
unknown, f u n c t i o n  i s  a s s o c i a t e d  w i t h  a n  e l e c t r o n  t r a n s p o r t  
s y s t e m  ( Y a n e t a n i ,  1 9 6 3 ) .  I n  t e l e o s t s , p o ly m o rp h ic  t e t r a z o l i u m  
o x i d a s e  s y s t e m s  h a v e  b e e n  r e p o r t e d  i n  E sox  a n d  s a lm o n id s  
( C a s c l o ,  1 9 6 9 ;  l i t t e r ,  1 9 7 1 ;  M a s s a ro ,  1 9 7 2 ) ,  c e n t r a r c h i d  h y b r i d s  
( W h i t t  e t  a l . , 1 9 7 2 )  a n d  Thunnus t h y nnps  (Edmunds an d  Sammons, 
1 9 7 1 ) .
METHODS AND MATERIALS
E i g h t  members o f  t h e  f a m i l y  C lu p e id a e  w ere  c o l l e c t e d  
d u r i n g  v a r i o u s  t i m e s  o f  t h e  y e a r  ( 1 9 7 1 - 1 9 7 2 ) .  A lo s a  p s e u d o -  
■h a r e n g u s  a n d  A lo s a  a e s t i v a l i s  w ere  c o l l e c t e d  by g i l l  n e t  and  
d i p  n e t  d u r i n g  t h e  s p r i n g  sp a w n in g  r u n s  i n  V i r g i n i a  r i v e r s  
(M arch  18  t o  May 2 7 ,  1 9 7 1 ) .  A lo sa  a e s t i v a l i s  was a l s o  c o l l e c t e d  
f r o m  t h e  B l a e k w a t e r  and  D e la w a re  d r a i n a g e s . The c o l l e c t i o n  
s i t e s  a n d  d a t e s  o f  c o l l e c t i o n  a r e  l i s t e d  I n  T a b le  1 ,  The 
g e o g r a p h i c  p o s i t i o n s  o f  t h e  c o l l e c t i o n  s t a t i o n s  (A -L ) a r e  
i l l u s t r a t e d  i n  F i g u r e  1 .  A p p r o x im a te ly  t h i r t y  i n d i v i d u a l s  o f  
e a c h  o f  t h e  tw o h e r r i n g  s p e c i e s  w ere  t a k e n  f ro m  w h a t  w e r e ,  f o r  
i n i t i a l  p u r p o s e s ,  s u p p o s e d l y  i n d i g e n o u s  r i v e r  p o p u l a t i o n s .
In  a d d i t i o n ,  t h e  A m erican  s h a d ,  A lo sa  s a p i d i s s i m a , and  
h i c k o r y  s h a d ,  A lo sa  m e d i o c r l s  , w ere  c o l l e c t e d  i n  t h e  u p p e r  
Jam e s  a n d  .M a t ta p o n i  r i v e r s  ( S t a t i o n s  B and  E) u s in g  g i l l  n e t .  
D u r in g  t h e  m onth  o f  A u g u s t ,  1 9 7 1 ,  s p e c im e n s  o f  t h e  g i z z a r d  
s h a d ,  D orosom a c e p e d ia n u m , an d  t h e  t h r e a d f i n  s h a d ,  Dorosoma 
p e t e n e n s e  > w e re  t a k e n  d u r i n g  t r a w l s  on  t h e  u p p e r  Jam es R i v e r  
( S t a t i o n  L ) .  The A t l a n t i c  h e r r i n g ,  C lu p e a  h . h a r e n g u s ,  an d  
A t l a n t i c  m enhaden, B r e v o o r t i a  t y r a n n u s , w e re  c o l l e c t e d  by t r a w l  
a n d  p o u n d  .n e t  i n  t h e  Y ork  R i v e r  ( S t a t i o n  K-) in ' F e b r u a r y  1 9 7 2 .  
D orosom a  c e  p e d ia  num was a l s o  t a k e n  i n  t h e  R ap p a h an n o ck  R iv e r  
( n e a r  S t a t i o n  J ) ,
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.fit t h e  s i t e  o f  c o l l e c t i o n ,  b lo o d  was rem oved f ro m  l i v e  
f i s h  b y  c a r d i a c  p u n c t u r e  w i t h  a 5 ml d i s p o s a b l e  s y r i n g e  and 
21 g a u g e  n e e d l e .  The sa m p le  was t h e n  t r a n s f e r r e d  t o  a v ^ c u t a i n e r  
v i a l  a n d  l a b e l e d . The c o r r e s p o n d i n g  w h o le  f i s h  was t h e n  l a b e l e d  
an d  i m m e d i a t e l y  f r o z e n  on d r y  i c e  f o r  t r a n s p o r t  and  e v e n t u a l  
s t o r a g e  a t  ~ 1 4 ’t> C. B lo o d  s a m p le s  w ere  t r a n s p o r t e d  on i c e ,  
c e n t r i f u g e d  t h e  same d a y ,  an d  t h e  s e p a r a t e d  se ru m  s t o r e d  a t  
- 1 4 °  C. P r o p e r  f r e e z i n g  a n d  s t o r a g e  s h o u ld  n o t  s i g n i f i c a n t l y  
a f f e c t  b l o o d  p r o t e i n s  o r  m u sc le  enzym es (N u m ach i,  1 9 7 0 ;  B re w e r ,
1 9 7 0 ) .;  h o w e v e r  c a r e  was t a k e n  t o  i n v e s t i g a t e  a n y  l o s s  o f  
a c t i v i t y  o r  p r e c i p i t a t i o n  o f  p r o t e i n s  w i th  t i m e . None was 
n o t e d .
S erum  s a m p le s  w e re  s e p a r a t e d  by d i s c o n t i n u o u s  e l e c t r o ­
p h o r e s i s  I n  1% p o l y a c r y l a m i d e  g e l  t u b e s  a s  d e s c r i b e d  by  D a v is  
( 1 9 6 4 ) ,  b u t  w i t h o u t  e i t h e r  s a m p le  o r  s p a c e r  g e l s .  F iv e  
m i c r o l i t e r  s a m p le s  w e re  s im p ly  l a y e r e d  on t o  t h e  u p p e r  s u r f a c e  
o f  t h e  g e l  t u b e . E l e c t r o p h o r e s i s  was c a r r i e d  o u t  a t  a p p r o x i m a t e l y  
5 ird. XI i  a m p e re  p e r  t u b e  f o r  one h o u r  a t  room t e m p e r a t u r e  w i th  t h e  
a p p a r a t u s  c o o l e d  by  f lo w in g  t a p  w a t e r .
a f t e r  e l e c t r o p h o r e s i s , t h e  c y l i n d r i c a l  g e l s  w ere  rem oved 
f ro m  t h e  g l a s s  t u b e s  a n d  i n c u b a t e d  i n  t h e  e s t e r a s e  s t a i n i n g  
s o l u t i o n  d e s c r i b e d  b y  B u rn s  a n d  J o h n s o n  ( 1 9 7 1 ) ,  T h is  s o l u t i o n  
i s  ccan-prised  o f  1 . 5  m l o f  a l p h a - n a p h t h y l  a c e t a t e  (1% i n  a c e t o n e -  
w a tre r ,  1 : 1 ) a n d  40 rag F a s t  B lu e  FR s a l t  i n  100 m l o f  i n c u b a t i o n  
b u f f e r .  The b u f f e r  s o l u t i o n  i s  com posed o f  50 ml o f  0 .2  M 
.10: m l o f  Q.2M Na2 HPO4 , an d  40 ml w a t e r  (pH = 6 . 0 ) .
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S t a i n i n g  r e q u i r e d  1 0 -3 0  m in u te s  a t  2 4 °  C.
To i n v e s t i g a t e  l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  and  t e t r a z o l i u m  
o x i d a s e ,  s p e c i f i c  t i s s u e s  w e re  rem oved an d  a p p r a i s e d .
I n d i v i d u a l  t i s s u e s  w e re  h o m o g e n iz e d  i n  a W aring  b l e n d e r  o r  
P y r e x  g l a s s  h a n d  g r i n d e r  i n  a 0.2M s u c r o s e  s o l u t i o n .  The 
h o m o g e n a te  was t h e n  c e n t r i f u g e d  f o r  10 m i n u t e s  i n  a c l i n i c a l  
c e n t r i f u g e  a t  5 °  C t o  s e p a r a t e  c e l l u l a r  d e b r i s .  The s u p e r n a t a n t  
was t h e n  p i p e t t e d  o n  t o  t h e  g e l s  a s  w i th  t h e  se ru m  s a m p le s  * 
S a t i s f a c t o r y  s e p a r a t i o n  was a t t a i n e d  w i t h  10 m i c r o l i t e r  s a m p le s  
a n d  a 5% r a t h e r  t h a n  7% g e l  c o n c e n t r a t i o n .  O th e r w is e  s e p a r a t i o n  
was t h e  same a s  f o r  t h e  se ru m  s a m p l e s .
To v i s u a l i z e  t h e  l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  i s o z y m e s ,  t h e  g e l s  
w e r e  i n c u b a t e d  a t  room  t e m p e r a t u r e  (2 4 °  C) i n  t h e  d a r k  f o r  1 0 -2 0  
m i n u t e s ,  i n  t h e  f o l l o w i n g  s o l u t i o n  (Naka.no a n d  W h i t e l y ,  1 .965):
100 m l o f  0.2M T ris -H C L  (pH = , 8 . 0  
0 v5M so d iu m  l a c t a t e  
5 mg P h e n a z in e  r n e t h o s u l f a t e  
15 mg NAD
20 mg N i t r o b l u e  t e t r a z o l i u m  
T e t r a z o l i u m  o x i d a s e  was v i s u a l i z e d  by  i n c u b a t i o n  i n  t h e  
l i g h t  f o r  3 0 - 6 0  m in u te s  i n  t h e  f o l l o w i n g  m i x t u r e  a d a p t e d  f ro m  
B re w e r  ( 1 9 7 0 ) :
100  ml 0.2M T ris -H C L  (pH = 8 . 0 ) ’
5 mg p h e n a z i n e  r n e t h o s u l f a t e  
20 mg N i t r o b l u e  t e t r a z o l i u m  
0 . Q1M MgCl9
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M l^ r - '- s f c a i i i ta g ' ,  - t h e  g e l s  w ere  rem oved  f ro m  s o l u t i o n ,  
w a sh e d  i n  t a p  w a t e r  a n d  s t o r e d  i n  7% a c e t i c  a c i d .  T e t r a z o l i u m  
s t a i n e d  g e l s  t e n d e d  t o  f a d e  i n  t im e  an d  w ere  b e s t  s t o r e d  i n  
t h e  d a r k  w h e re  t h e y  r e m a in e d  r e a d a b l e  f o r  s e v e r a l  m o n th s .
B r e w in g s  o f  a l l o z y m e  p a t t e r n s  w e re  made f ro m  m e a s u re d  
g e l s  a n d  a r e  i l l u s t r a t e d  i n  F i g u r e s  2 - 6 .  M o b i l i t i e s  o f  t h e  
e s t e r a s e  b a n d s  (R^ v a l u e s )  a r e  r e l a t i v e  t o  t h e  b ro m o p h e n o l  
d y e  m a r k e r ;  h o w e v e r ,  t h e y  r e f e r  t o  t h e  f a s t e s t  a l lo z y m e  i n  t h e  
l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  an d  t e t r a z o l i u m  o x i d a s e  s y s t e m s .
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RESULTS AND DISCUSSION
A p p r o x i m a t e l y  f i f t e e n  b a n d s  o f  e s t e r a s e  a c t i v i t y  a p p e a r  
i n  s e ru m  o f  m em bers o f  t h e  g e n u s  A lo s a  * The b a n d i n g , r e l a t i v e  
m o b i l i t i e s ,  a n d  g e n e r a l i z e d  r e l a t i v e  a c t i v i t i e s  o f  t h e  e s t e r a s e  
g r o u p s  i n  A l o s a  a n d  Dorosoma c e p e d ia n u m  a r e  s c h e m a t i c a l l y  
p r e s e n t e d  i n  F i g u r e  2 .  E s t e r a s e  b a n d s  a r e  c l a s s i f i e d  I n t o  m a jo r  
g r o u p i n g s - b a s e d  u p o n  t h e i r  r e l a t i v e  a c t i v i t i e s ' ,  t i s s u e  s p e c i f i c ­
i t i e s  ,  f r e q u e n c i e s  o f  o c c u r r e n c e , a n d  r e s p e c t i v e  m o b i l i t i e s  
r e l a t i v e -  t o  a  b ro m o p h e n o l  dye  m a r k e r  a n d  t h e  more c o n s e r v a t i v e  
e s t e r a s e  b a n d s  ( a s  E s - 5 ) .  The g e n e r a l  d i s t r i b u t i o n  o f  serum  
e s t e r a s e  g r o u p s  i n  s e l e c t e d  A lo sa  t i s s u e s  i s  p r e s e n t e d  I n  T a b le ' 2 ,
A l l  o f  t h e  ,e s t e r a s e  g r o u p s '  a p p e a r  t o  be  h e ld ,  i n  corns,on 
i n  t h e  f o u r  A l o sa. s p e c i e s  . Two m a jo r  e s t e r a s e ,  g r o u p s  ? £ s - 1  
a n d  E s - 5 ,  a p p e a r  I n  a l l  f o u r  A lo sa  s p e c i e s  and  Dorosoma 
c e p e d ia n u m  f F i g . 2 ) ,  S e v e r a l  o t h e r  e s t e r a s e  b an d s  o f  l e s s e r  
a c t i v i t i e s  a n d  v a r y i n g  m o b i l i t i e s  a r e  o b s e r v e d  b u t  w e re  n o t  
i n v e s  t i g a t e d .
Oils p a r a l l e l i s m  o f  t h e  e s t e r a s e  p a t t e r n s  i n  t h e  s t u d i e d  
A lo s a  i s  s M t k s r  I n t e r e s t i n g  c o n s i d e r i n g  t h e  I n a b i l i t y  t o  
r e l a t e  h o m o lo g o u s  e s t e r a s e  l o c i  i n  i n t e r s p e c i f i c  s t u d i e s  
i n v o l v i n g  o t h e r  v e r t e b r a t e s .  R asm u ssen  a n d  J e n s e n  (1971.)
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i n  s t u d y i n g  t h e  g e n u s  P e r o m y s c u s , w ere  u n a b le  t o  d raw  e s t e r a s e  
h o m o l o g i e s  b e tw e e n  a n y  s p e c i e s .  J o h n so n  and  S e l a n d e r  (1 9 7 1 )  
e n c o u n t e r e d  a  s i m i l a r  p ro b le m  i n  t h e  k a n g a ro o  r a t ,  g e n u s  Dipodomys . 
The n o n s p e c i f i c  n a t u r e  o f  t h e  e s t e r a s e s ,  o b s e r v e d  h i g h  i n d i c e s  
o f  p o ly m o r p h i s m ,  a n d  " n u l l "  o r  " s i l e n t "  a l l e l e s  p r o b a b l y  a c c o u n t  
f o r  much o f  t h i s  d i f f i c u l t y .
I t  a p p e a r s  t h a t  t h e r e  a r e  a t  l e a s t  tw o ,  an d  p o s s i b l y  
f i v e  l o c i ,  g o v e r n i n g  t h e  p r o d u c t i o n  o f  e s t e r a s e  enzym es i n  
A lo s a . s e r u m .  T h i s  i s  a s s u m in g  t h a t  e a c h  o f  t h e  m a jo r  g r o u p s  
r e p r e s e n t s  a s i n g l e  g e n e - l o c u s , a s  do t h e  E s - 1  a n d  E s -2  r e g i o n s .  
V a r i a t i o n  i s  a l s o  p r e s e n t  i n  t h e  E s -3  a n d  E s - 4  g r o u p s , a l t h o u g h  
c o n f u s i n g  d u e  t o  o v e r l a p p i n g  by  a d j a c e n t  g r o u p s  a n d  t h e  
s i m i l a r i t y  o f  v a r i a n t  m o b i l i t i e s .
I d e a l l y ,  g e n e t i c  v a r i a t i o n  n e e d  be  o b s e r v e d  i n  e a c h  o f  
t h e s e  g r o u p s  t o  c o n f i r m  t h i s  s p e c u l a t i o n .  B r e e d in g  s t u d i e s ,  
o f t e n  d e s i r a b l e  i n  s u c h  a l l o z y m e  w o rk ,  a r e  c u r r e n t l y  i m p r a c t i c a l  
i f  n o t  i m p o s s i b l e  i n  h e r r i n g .  T h e r e f o r e ,  a l l  a s s u m p t io n s  
c o n c e r n i n g  t h e  g e n e t i c  c o n t r o l  o f  o b s e r v e d  e s t e r a s e  v a r i a t i o n  
a r e  i n f e r r e d  i n  r e l a t i o n  t o  a v a i l a b l e  p o p u l a t i o n  d a t a .
Band E s -5  I s  f o u n d  p r e d o m i n a n t l y  i n  s k e l e t a l  m u s c le  an d  
s e r u m .  I t  w as  d e m o n s t r a t e d  t o  be  c o m p l e t e l y  m onom orphic  i n  
a l l  s p e c i e s  s t u d i e d .
The o t h e r  m a j o r  e s t e r a s e  g r o u p ,  E s - 1 ,  i s  a b u n d a n t  i n  se ru m  
but. a p p e a r s  t o  be  m o re  s p e c i f i c  t o  t h e  l i v e r .  T h is  e s t e r a s e  
was o b s e r v e d  t o  be  p o ly m o r p h ic  i n  b o th  A lo s a  m e d ia e  r - is  an d  
A lo s a  s a p i d  i s  s i m a , I n  t h e  f o r m e r ,  s a m p le s  w e re  t o o  s m a l l
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(N = - 8 )  f o r  s p e c u l a t i o n ,  h o w e v e r  i n  t h e  l a t t e r  s p e c i e s  o b s e rv e d  
p h e n o t y p i c  r a t i o s  do  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d e v i a t e  f ro m  t h o s e  
e x p e c t e d  f o r  a  s i n g l e  g e n e - l o c u s  b e a r i n g  tw o c o - d o m in a n t  a l l e l e s  
a t  H a rd y -W e in b e rg  e q u i l i b r i u m  ( T a b le  3 ) .  S am p les  f ro m  t h e  
u p p e r  Jam es a n d  M a t t a p o n i  r i v e r s  a r e  p o o l e d .  I t  a p p e a r s  t h a t  
b o t h  a l o s a  a e s t i v a l i s  an d  A lo s a  p s e u d o h a re n q u s  a r e  m onom orphic 
f o r  t h e  E s - 1  nb n a l l e l e .
The E s - 2  e s t e r a s e  g r o u p  a p p e a r s  t o  be  r e p r e s e n t e d  i n  a l l  
A lo s a s e ru m  s a m p le s  an d  may w e l l  be a  f u n c t i o n  o f  a n o t h e r  
e s t e r a s e  l o c u s  s p e c i f i c  t o  t h i s  g e n u s . E v id e n c e  i s  p r e s e n t e d  
f o r  t h e  b l u e  b a c k .  A lo s a  a e s t i v a l i s .  ( T a b le  4 )  t h a t  t h i s  e s t e r a s e  
i s  p o ly m o r p h ic  w i t h i n  t h i s  an ad ro m o u s  h e r r i n g . P o p u l a t i o n  d a t a  
i n d i c a t e s  t h a t  e l e c t r o p h o r e t i c  v a r i a t i o n  w i t h i n  t h i s  g r o u p  
K tw o  b a n d s ) i s  t h e  r e s u l t  o f  two c o - d o m in a n t  a l l e l e s  a t  a s i n g l e  
l o c u s . O b s e rv e d  a n d  e x p e c t e d  p h e n o t y p i c  r a t i o s , a l l e l e  f r e q u e n c i e s , 
s t a n d a r d  e r r o r s ,  and  c h i  s q u a r e  v a l u e s  f o r  " g o o d n e s s  o f  f i t "  i n  
a l l  e i g h t  s a m p le s  a r e  p r e s e n t e d  i n  T a b le  4 .  I n  a l l  p o p u l a t i o n s ,  
o b s e r v e d  v a l u e s  do  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d e v i a t e  f ro m  t h o s e  
e x p e c t e d  a t:  H a rd y -W e in b e rg  e q u i l i b r i u m .  G e o g ra p h ic  d i s t r i b u t i o n  
o f  t h e  Es*"2^ a l l e l e  i s  i l l u s t r a t e d  i n  F i g u r e  7 .
H ie  f r e q u e n c y  o f  t h e  E s - 2 a  a l l e l e  v a r i e s  f ro m  .766  t o  .916.
o v e r  t h e  s a m p le  a r e a  (F ig . .  7 ) ,  e x h i b i t i n g  s i g n i f i c a n t  h e t e r o g e n e i t y
2among s a m p le s  (X = 1 6 . 2 9 ,  d.f = 7 ,  P <  . 0 2 5 ) .  T h is  h e t e r o g e n e i t y  
s u g g e s t s  t h e  s a m p l in g  o f  g e n e t i c a l l y  d i s t i n c t  p o p u l a t i o n s  a t  
t h e  E s - 2  l o c u s . S m a l l , y e t  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  i n  a l l e l e  
f r e q u e n c y  b e tw e e n  .sa m p le s  s u g g e s t s  i n  some c a s e s  t h e  d i v i s i o n
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o f  soma r e g i o n s  i n f o  s e p a r a t e  p o p u l a t i o n s ,  n o t  o n l y  b e tw e e n  r i v e r s ,  
b u t  w i t h i n  some r i v e r s  w h ic h  h a v e  p r e v i o u s l y  b e e n  t r e a t e d  a s  
l a r g e  r a c i a l  u n i t s  (R e e d ,  1 9 6 4 ) .
fe /h ile  n o  i n d i v i d u a l  s a m p le s  e x h i b i t  s i g n i f i c a n t  d e v i a t i o n
f ro m  ..Hardy-rW einberg e q u i l i b r i u m ,  t h e  p o o le d  sa m p le  d i s p l a y s
oa  r a t h e r  s i g n i f i c a n t  h e t e r o z y g o t e  d e f i c i e n c y  (X = 2 0 .0 2 9 ,  
d f  =  1 ,  P <  . 0 0 5 ) .  U s in g  t h e  r e l a t i o n s h i p ,  D = H0 -He /H ^
( S e l a n d e r ,  1 9 7 0 ) ,  w h e re  HQ a n d  H a r e  t h e  o b s e r v e d  an d  e x p e c t e d  
h e t e r o z y g o u s  f r e q u e n c i e s  a t  H a rd y -W e in b e rg  e q u i l i b r i u m ,  r e l a t i v e  
h e t e r o z y g o t e  e x c e s s e s  a n d  d e f i c i e n c i e s  i n  t h e  s a m p le s  a r e  
p r e s e n t e d  i n  T a b le  4 .  F i v e  o f  t h e  e i g h t  s a m p le s  e x h i b i t  d e f i c ­
i e n c i e s  t o  v a r y i n g  d e g r e e .  I t  i s  m ost i n t e r e s t i n g  t o  n o te  t h a t  
b l u e b a c k  sa m p le s ' c o l l e c t e d  a t  a d i s t a n c e  f ro m  t h e  p ro p o s e d  
s p a w n in g  . a r e a s  and  p e r i o d i c a l l y  o v e r  t im e  ( e . g .  M a t t a p o n i  a n d  
u p p e r  J a m e s )  d i s p l a y  t h e  g r e a t e r  D - v a lu e s  ( r e l a t i v e  d e f  i c i e n c i e s  ) .
S e v e r a l  t h e o r i e s  may be p r o p o s e d  t o  e x p l a i n  t h e  o b s e r v e d  
d e f i c i e n c y t p e r h a p s  t h e  m o s t  a t t r a c t i v e  b e in g  t h e  s u b d i v i s i o n  
o f  t h e  s a m p le d  p o p u l a t i o n s .  I n  o t h e r  w o r d s ,  s a m p le s  
may h a v e  b e e n  a c t u a l l y  t a k e n  f ro m  tw o o r  m ore p o p u l a t i o n s  an d  
t r e a t e d  a s  o n e .  I n  t h e o r y ,  s e p a r a t e  p a n m i c t i c  p o p u l a t i o n s  e x h i b i t i n g  
s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t ,  g e n e . f r e q u e n c i e s , i f  p o o l e d ,  s h o u ld  
d i s p l a y  h e t e r o z y g o t e  d e f i c i e n c i e s . T h is  h a s  b e e n  te rm e d  t h e  
"W ahlund. e f f e c t ” ( s e e  Y a s u d a ,  1 9 6 8 ;  L i ,  1 9 5 5 )  an d  seem s m o s t  
p r o b a b l e  i n  t h e  c a s e  o f  t h e  u p p e r  Jam es and  M a t ta p o n i  R i v e r  
s a m p l e s .  A ssum ing  a n a d ro m o u s  h e r r i n g  do home w i t h  p r e c i s i o n ,
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t h e  s u b d i v i s i o n  i n t o  l o c a l  demes a b o v e  t h e  s a m p l in g  s i t e  and  
t e m p o r a l  c h a n g e s  i n  t h e  p a s s i n g  of m i g r a t o r y  p o p u l a t i o n s  f i t s  
t h i s  t h e o r y .  I n b r e e d i n g  m ig h t  a l s o  a c c o u n t  f o r  t h e  o b s e r v e d  
d i s c r e p a n c y  ( L i ,  1 9 5 5 ) ;  h o w e v e r ,  i n  c o n s i d e r a t i o n  o f  t h e  l a r g e  
n u m b e rs  o f  f i s h  o b s e r v e d  o n  sp aw n in g  s i t e s ,  t h e  p r o b a b l e  
e f f e c t i v e  p o p u l a t i o n  s i z e  i s  l a r g e ,  a n d  t h e r e f o r e  i n b r e e d i n g  
seem s u n l i k e l y .  U n d e rd o m in a n c e ,  o r  s e l e c t i o n  a g a i n s t  t h e  
h e t e r o z y g o t e  c o u l d  l e a d  t o  t h e  a p p a r e n t  d e f i c i e n c y ;  h o w e v e r ,  
s u c h  s i t u a t i o n s  a r e  t h e o r e t i c a l l y  u n s t a b l e  a n d  s h o u ld  l e a d  t o  
t h e  f i x a t i o n  o f  e i t h e r  a l l e l e ,  u n l e s s  s e l e c t i o n  I s  v e r y  weak 
a n d / o r  g e n e  m i g r a t i o n  r e l a t i v e l y  s t r o n g .  B o th  f o r c e s  a r e  
u n k n o w n . F i n a l l y  o t h e r  m e c h a n is m s ,  su c h  a s  l i n k a g e  o r  I n t e r -  
l o c u s  I n t e r a c t i o n ,  c o u l d  b e  I n v o l v e d ,  a l t h o u g h  b o th  w ould  p ro v e  
r a t h e r  d i f f i c u l t  t o  i n v e s t i g a t e . The m o s t  a c c e p t a b l e  e x p l a n a t i o n  
i s  t h e  l e a s t  c o m p le x ,  t h a t  b e i n g  t h e  s u b d i v i s i o n  o f  p o p u l a t i o n s  
o r  f£Wah.lund - E f f e c t ” .
The h o m in g  t e n d e n c y  i s  a c c e p t e d  i n  t h e  A m e r ic a n  sh a d  ( H o l l i s ,  
1 9 4 8 ;  N i c h o l s  , 1 9 6 7 ) .  As i n  s a l m o n i d s , o l f a c t i o n  may w e l l  p l a y  
a n  i m p o r t a n t  r o l e  i n  t h e  f i n e r  d i s t i n c t i o n  o f  home s t r e a m s  by 
a n a c i ro a o u s  h e r r i n g  ( T h u n b e r g ,  1 9 7 1 ) .  L o g i c a l l y ,  t h e  r e t u r n  t o  
f a v o r a b l e  s p a w n in g  s i t e s  a n d  p r o v e n  n u r s e r y  a r e a s  w i l l  p l a c e  
a  s e l e c t i v e  p rem ium  on t h e  hom ing  b e h a v i o r  i n  an ad ro m o u s  f i s h e s .  
Thus-, a n  a s s e r t i v e  r e t u r n  t o  home p o p u l a t i o n s  c o u l d  o v e r  t i m e ,  
l e a d  t o  g e n e t i c  d i v e r g e n c e  b e tw e e n  t h e s e  l o c a l  d e m e s . The 
a m o u n t  o f  d i v e r g e n c e  a n d  s i z e  o f  t h e  e f f e c t i v e  pa runic t i c  u n i t s  
s h o u l d  be-, a f u n c t i o n  o f  t h e  r e f i n e m e n t  i n  t h e  hom ing  m ech an ism .
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L i k e w i s e ,  e r r o r  i n  t h e  hom ing  m echan ism  w ou ld  b e  a m e a su re  o f  
g e n e - b l o w .
R e e d , ( 1 9 6 4 )  i n  a  m e r i s t i c  s t u d y  o f  t h e  b l u e b a c k  h e r r i n g  
a l o n g  t h e  A t l a n t i c  c o a s t  f e l t  t h a t  s e l e c t i o n  o f  s p e c i f i c  spaw n in g  
s i t e s  h a d  l e d  t o  t h e  d e v e lo p m e n t  o f  i n t r a s p e c i f i c  c a t e g o r i e s .  
W i t h i n  t h e  s a m p le d  a r e a  c o n s i d e r e d  i n  t h i s  t h e s i s ,  Reed 
r e c o g n i z e d  t h e  D e l a w a r e ,  R a p p a h a n n o c k -J a m e s , Y o rk ,  and  A lb e m a r le  
s a m p le s  a s  r e p r e s e n t i n g  f o u r  s p e c i f i c  r a c e s .  W h ile  h e  d i d  n o t  
p r e s e n t  d a t a  f o r  t h e  Potom ac o r  C h ic k a h o m in y , h e  s u g g e s t e d  t h a t  
s i m i l a r i t y ’ o f  u p -  a n d  d o w n s tre a m  s p e c im e n s  d i d  n o t  i n d i c a t e  
s u b d i v i s i o n  i n  t h e  Jam es  R i v e r .
A l th o u g h  t h e r e  a r e  o n l y  s m a l l  d i f f e r e n c e s  i n  Es~2 a l l e l e  
f r e q u e n c i e s  b e tw e e n  r i v e r s ,  s i g n i f i c a n t  h e t e r o g e n e i t y  d o e s  
. p x i s t :  s u g g e s t i n g  a s a m p l in g  o f  s e v e r a l  g e n e t i c a l l y  d i s t i n c t  
;.popula t..i .ons - T h i s  f i n d i n g  p r o v i d e s  s u p p o r t  f o r  t h e  r a c i a l  
s t r u c t u r e  p r o p o s e d  b y  Reed ( 1 9 6 4 ) .
I t  s h o u l d  a l s o  b e  n o t e d  t h a t  i n s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  
i n  a l l e l e  f r e q u e n c i e s  a t  a  s i n g l e  l o c u s  do  n o t  r u l e  o u t  t h e  
p o t e n t i a l  e x i s t a n c e  o f  s e p a r a t e  p a n m i c t i c  p o p u l a t i o n s  a c t u a l l y  
b e i n g  r e p r e s e n t e d  i n  s i m i l a r  s a m p le s .  T h is  f a c t  a c t u a l l y  
d e m o n s 't ra t re s  t h e  p a r a d o x  t h a t  b i a s e s  such ' s t u d i e s  to w a r d s  a 
m ore  c o n s e r v a t i v e  e s t i m a t e  o f  a c t u a l  h e t e r o g e n e i t y .  T h is  r e s u l t  
s te m s  f r o m  t h e  f a c t  t h a t  g e n e t i c  d i v e r s i t i e s  d i f f e r  by l o c u s  
a n d  t h a t  a d h e r e n c e  t o  H a rd y -W e in b e rg  e q u i l i b r i u m  can  s t i l l '  be  
r e a c h e d  i n  p o o le d  s a m p le s  o f  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  g e n e
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f r e q u e n c i e s  ( F u j i n o ,  1 9 7 0 ) .  I n  o t h e r  w ords,, w h i l e  s i g n i f i c a n t  
d i f f e r e n c e s  i n  a l l e l e  f r e q u e n c i e s  c e r t a i n l y  s u p p o r t  t h e  e x i s t e n c e  
o f  s e p a r a t e  p o p u l a t i o n s ,  t h e  l a c k  o f  s u c h  d i f f e r e n c e s  o r  s im p le  
f i t  t o  H a rd y -W e in b e rg  e q u i l i b r i u m  w i t h i n  a  sa m p le  d o e s "n o t  r u l e  
o u t  t h e  r e a l  p o s s i b i l i t y  o f  s e p a r a t e  s p a t i a l l y  a n d  t e m p o r a l l y  
n o n i n t e r b r e e d i n g  p o p u l a t i o n s  e x i s t i n g  b e tw e e n  o r  e v e n  w i t h i n  
t h e  s t u d i e d  s a m p l e s .  I d e a l l y ,  o t h e r  p o ly m o rp h ic  l o c i  n e e d  be 
i n v e s t i g a t e d .  H o w ev er ,  n o n e  w ere  o b s e r v e d  i n  t h e  b l u e b a c k .
H ie  p o s s i b i l i t y  o f  n o n i n t e r b r e e d i n g ,  g e n e t i c a l l y  d i s t i n c t  
r a c e s  i n  t h e  D e la w a r e ,  C h e s a p e a k e , and  B la c k w a te r  d r a i n a g e s  
seem s q u i t e  l i k e l y ,  c o n s i d e r i n g  t h e  g e o g r a p h i c  d i s t a n c e s  
i n v o l v e d  a n d  e v e n  a  g r o s s  hom ing t e n d e n c y  i n  anad ro m o u s  h e r r i n g .  
H ie  s u b d i v i s i o n  o f  t h e  C h e s a p e a k e  Bay i n t o  s e p a r a t e  p o p u l a t i o n s  
a l s o  seem s p l a u s i b l e  a s  e v i d e n c e d  by d i f f e r e n c e s  i n  R e e d f s 
m e r i s t i c  c h a r a c t e r s  ( v e n t r a l  s c u t e s ,  d o r s a l  f i n  r a y s ,  a n d  a n a l  
f i n  r a y s ) .  U n f o r t u n a t e l y ,  m o s t  m e r i s t i c  c h a r a c t e r s  a r e  p o l y -  
g e n i e ,  h a v i n g  b o th  g e n i c  a n d  e n v i r o n m e n t a l  co m p o n en ts  i n  t h e  
o b s e r v e d  v a r i a t i o n  (H u b b s ,  1 9 2 2 ;  B a r lo w ,  1 9 6 1 ) .  I t  i s  
s u g g e s t e d  t h a t  f i n e r  d i s t i n c t i o n s  i n  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e  may 
b e  b e t t e r  d e t e c t e d  b y  t h e  s t u d y  o f  s i n g l e  p o ly m o rp h ic  l o c i  
( Fu j  i n o  .v 19 70 ) .
Xndir*€Gt; e v i d e n c e  s u p p o r t i n g  t h e  p o p u l a t i o n  s u b d i v i s i o n  
w i t h i n  f i l e  C h e s a p e a k e  Bay i s  i n d i c a t e d  by  s t u d i e s  i n  tw o o t h e r  
t e l e o s t  s p e c i e s ,  b o th  s e m i . -a n a d ro m o u s , d i s p l a y i n g  s i m i l a r  
p a t t e r n s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  'o v e r  t h e  s t u d y  a r e a . I n  b o t h , t h e  
s t r i p e d  b as .s  -M orone s a - x a t i l l s  (R a n e y ,  1 9 5 7 ;  M org an , 1 9 7 1 )  and
t h e  w h i t e  p e r c h  M orone a m e r ic a n u s  ( M a n s u e t i ,  1 9 6 1 ) ,  s i g n i f i c a n t  
d i f f e r e n c e s  a r e  n o t e d  i n  num erous  c h a r a c t e r s  b e tw e e n  t h e  u p p e r  
a nd l o w e r  ba  y .
Xt i s  p o s t u l a t e d  t h a t  p o s t - p l e i s t o c e n e  f l u c t u a t i o n s  i n  
s e a  l e v e l  a n d  t h e  c o r r e l a t e d  c h a n g e s  i n  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  
e s t u a r i n e  s a l t  w edge may h a v e  p r o v id e d  s u i t a b l e  b a r r i e r s  t o  
g e n e  f l o w  e n c o u r a g i n g  g e n e t i c  d i v e r g e n c e  ( S h a t t u c k ,  1 9 0 6 ;
M o rg an ,  1 9 7 1 ) .  I n  t h e o r y ,  t h e  Jam es R i v e r  h a s  b e e n  i s o l a t e d  
f ro m  t h e  o t h e r  C h e s a p e a k e  d r a i n a g e s  t h e  l o n g e s t  d u e  t o  i t s  
p o s i t i o n  a t  t h e  m outh  o f  t h e  Bay (H a c k ,  1 9 5 7 ) .
W h i le  t h e  a b o v e  c h a n g e s  may h a v e  p r o v id e d  s u i t a b l e  b a r r i e r s  
f o r  r a c i a l  d i f f e r e n t i a t i o n  i n  some s p e c i e s ,  t h e  m o s t  e f f e c t i v e  
d e t e r e n t  t o  g e n e  f l o w  i n  an ad ro m o u s  s p e c i e s  w ould  c e r t a i n l y  
c b e  a n  e f f e c t i v e  hom ing  b e h a v i o r .  E s t e r a s e  a l l e l e  f r e q u e n c i e s  o f  
■ a d u l t  h e r r i n g  s a m p le d  on r o u t e  o r  a c t u a l l y  on sp aw n in g  s i t e s  
I n  t h i s  s t u d y  c e r t a i n l y  s u g g e s t  su c h  a non ran d o m  r e t u r n  by  t h e  
o b s e r v e d  h e t e r o g e n e i t y .
I n  o t h e r  A lo s a  r e s u l t s  a r e  am b ig u o u s  at; t h i s  l o c u s .
I t  a p p e a r s  t h a t  A lo s a  p s e u d o h a re n g u s  i s  m onom orphic  f o r  t h e  E s - 2 a 
a l l e l e .  U n f o r t u n a t e l y ,  i n  t h e  s h a d  t h e  E s - l a  band  o b s c u r e s  t h e  
E s~ 2 b  b a n d  m ak in g  o b s e r v a t i o n  f o r  t h i s  e s t e r a s e  l o c u s  d i f f i c u l t  
f o r  t h e s e  tw o  s p e c i e s .  H o w ev er ,  o b s e r v a t i o n s  ( F i g .  2 ) s u g g e s t s  
t h a t  f i l o s a  s a p l d l s s l m a  i s  m onom orphic  f o r  t h e  E s - 2 ^ a l l e l e  w h i l e  
m e d i o c r i s  i s  p r o b a b l y  m onom orphic  f o r  t h e  a l t e r n a t e  a l l e l e .
O t h e r  e s t e r a s e  g r o u p s  a r e  p o ly m o r p h ic ,  s u c h  a s  t h e  E s - 4  
g r o u p  :in ps e u d o h a r en g u s  . U n f o r t u n a t e l y  i n  t h i s  g r o u p  a s
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i n  o t h e r -  e s t e r a s e  - g r o u p s ,  r e s u l t s  w ere  i n c o n s i s t e n t  a n d  demon­
s t r a t e d  considerable q u a n t i t a t i v e  v a r i a t i o n  i n  a d d i t i o n  t o  g e n e t i c  
v a r i a t i o n  b e tw e e n  i n d i v i d u a l s .  T hese  r e m a in in g  e s t e r a s e s  w ere  
n o t  s t u d i e d  .due t o  t h i s  d i f f i c u l t y .
I t  a p p e a r s  t h a t  o f  t h e  e i g h t  e l u p e i d s  i n v e s t i g a t e d  e a c h  
p o s s e s s e s  f i v e  m a j o r  l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  i s o z y m e s . C o m p a ra t iv e  
m o b i l i t i e s  o f  t h e  LDH iso z y m e  b a n d s  among t h e  s p e c i e s  a r e  d ia g ra m e d  
i n  F i g u r e s  3 a n d  4 .  V i s u a l  i n t e r p r e t a t i o n  o f  t h e  r e l a t i v e . ,  
d e n s i t i e s  o f  t h e  f i v e  b an d s  s u g g e s t s  t h a t  t h e  A - ty p e  and  B - ty p e  
s u b u n i t s  a r e  n o t  a s s o c i a t i n g  r a n d o m ly ;  t h e r e  i s  a  p re d o m in a n c e  
o f  a n d  h o m o p o ly m e rs  an d  t h e  A2B h e t e r o p o l y m e r . The r e l a t i v e  
e J . e c l r r o p h o r e f i c  m o b i l i t i e s  o f  t h e  A& an d  B4  i so z y m e s  a r e  a l s o  
c o n s i d e r e d  ^ n o r m a l ” ; t h a t  i s ,  t h e  A4  i so z y m e  i s  c a t h o d a l  t o  t h e  
B4  i s o z y m e  f in d e r  b a s i c  (pH 8 . 9 )  e x p e r i m e n t a l  c o n d i t i o n s . T h is  
i s  g e n e r a l l y  t h e  r u l e  i n  h i g h e r  v e r t e b r a t e s , h o w e v e r  a  r e v e r s a l  
i s  common i n  t e l e o s t s  ( M a r k e r t  a n d  F a u l h a u e r ,  1 9 6 5 ) .
The m o s t  a n o d a l  b a n d ,  te rm e d  LDH-1, p r e d o m in a te s  i n  t h e  
h e a r t ,  b r a i n ,  t e s t i s ,  e y e ,  a n d  l i v e r .  I t  i s  t h e r e f o r e  assu m ed  
th a t ;  ’t h i s  b a n d  . r e p r e s e n t s  t h e  B4  t e t r a m e r , s i n c e  by  d e f i n i t i o n ,  
t h e  B - t y p e  s u b u n i t s  p r e d o m in a te  o r  a r e  d i f f e r e n t i a l l y  p ro d u c e d  
i n  t h e  a b o v e  m ore  a e r o b i c  t i s s u e s .  C o n v e r s e l y ,  t h e  m ore c a t h o d a l  
b a n d ,  l a b e l e d  LSDH-5, p r e d o m in a te s  i n  s k e l e t a l  m u s c le  o n l y  and  
p r o b a b l y  r e p r e s e n t s  t h e  h y p o t h e t i c a l  A4  t e t r a m e r  .
No a d d : I . t ic :n a l  i s o z y m e s , u n iq u e  t o  o t h e r  t i s s u e s  a r e  n o t e d  
i n  a n y  m em bers  o f  t h e  f a m i l y  i n v e s t i g a t e d  i n  t h i s  s t u d y .
The r e s u l t s  f o r  l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  c l o s e l y  r e s e m b le  t h o s e  
r e p o r t e d  b y  M a r k e r t  a n d  F a u l b a u e r  ( 1 9 6 5 ) ;  t h e y  a l s o  o b s e r v e d  
f i v e  i s o z y m e s  i n  C lu p e a  h a r e n g u s  and  f l lo s a  s a p i d i s s i m a i n  a d d i t i o n  
t o  t h e  a p p a r e n t  d e v i a t i o n  f ro m  a  b i n o m i a l  d i s t r i b u t i o n  i n  t h e  
c o m b in in g  s u b u n i t s .  They r e p o r t e d  a " m in o r ” iso z y m e  i n  b o th  
s p e c i e s ,  b u t  d i d  n o t  s p e c i f y  t h e  s p e c i f i c  t i s s u e s  i n v o l v e d .
S uch  a  " m i n o r ” f o rm  i s  n o t  o b s e r v e d  i n  a n y  o f  t h e  t i s s u e s  s t u d i e d  
h e r e .
The a b s e n c e  o f  a  s p e c i f i c  e y e  (E )  iso z y m e  i n  t h e  s p e c i e s  
s t u d i e d  h e r e  i s  o f  p a r t i c u l a r  s i g n i f i c a n c e .  There-, a p p e a r s  t o  
he a. d i s c r e p a n c y  a s  t o  t h e  e x i s t e n c e  o f  a n  ”En l o c u s  i n  c l u p e i d s . 
W h i t t  a n d  'H o ro w itz  ( 1 9 7 0 )  r e p o r t e d  a n  ”EW iso z y m e  i n  members 
o f  t h e  o r d e r  C l u p e i f  o r m e s , b u t  d i d  n o t  s p e c i f y  t h e  s p e c i e s  o r  
f a m i l i e s .  I n  a n  e a r l i e r  s t u d y ,  K lo s e  e t  a l .  (1 9 6 8 )  r e p o r t e d  no 
s u c h  enzym e i n  h e r r i n g . W h i t t  ( p e r s o n a l  c o m m u n ic a t io n )  s t a t e s  
t h a t  m o s t  work, s u p p o r t s  t h e  a p p a r e n t  a b s e n c e  o f  t h i s  i so z y m e  i n  
t h e  c l u p e i d s ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  t h e  a l e w i f e ,  A.losa  ps e u d o -  
h a r e n g u s . I n  t h a t  s p e c i e s ,  t h e  nEn iso z y m e  was o b s e r v e d  t o  
h a v e  a n  e l e c t r o p h o r e t i c  m o b i l i t y  som ew here  b e tw e e n  t h e  A2 B3  a n d  
b a n d s  ( W h i t t ,  1 9 7 0 ) .  I n  t h i s  s t u d y ,  p o l y a c r y l a m i d e  g e l s  do 
e x h i b i t  a  r a t h e r  d i f f u s e  r e g i o n  n e a r  a n d / o r  o v e r l a p p i n g  t h e
b a n d  i n  t h e  e y e  a n d  o v a r i a n  t i s s u e  o f  t h e  b l u e b a c k ,  b u t  
n o t  o t h e r  s p e c i e s  * F u r th e r m o r e  , no s u c h  band  i s  r e v e a l e d  i n  
b r a i n  t i s s u e  w h e re  i t s  p r e s e n c e  w ou ld  be  e x p e c t e d .  P e r h a p s  
thex*e i s  a  d u p l i c a t e d  l o c u s  i n  t h e  C l u p e i d a e , w h ich  i s  n o t
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d e t e c t a b l e  b e c a u s e  o f  r a t h e r  i n s i g n i f i c a n t  d i v e r g e n c e  i n  c h a r g e  
o r  t h e  m e th o d s  u t i l i z e d  a r e  i n a d e q u a t e .  H ow ever, t h e s e  r e s u l t s  
s u g g e s t  n o  s u c h  l o c u s  i s  a c t i v e  i n  t h e  C l u p e i d a e .
I t  i s  a p p a r e n t  t h a t  t h e  c l u p e i d s  p o s s e s s  a t  l e a s t  t h e  two 
m a j o r  LDH l o c i  r e p o r t e d  i n  o t h e r  t e l e o s t s .  H ow ever, u n l i k e  
m o re  a d v a n c e d  f i s h e s ,  a s  i n  t h e  o r d e r  P e r c i f o r m e s , t h e r e  i s  a 
d e f i n i t e  p r o p e n s i t y  t o  p ro d u c e  a l l  f i v e  i s o z y m ic  f o r m s ,  a l t h o u g h  
random  ■ co m b in a tio n  o f  s u b u n i t s  was n o t  o b s e r v e d .  T h is  s u g g e s t s  
t h a t  i n  p r i m i t i v e  f i s h e s  a s  t h e  C l u p e i d a e  an d  C y p r i n i d a e  ( W h i t t  
a n d  M aeda , 19 7 0 }  t h e  d u p l i c a t e d  LDH l o c i  h a v e  n o t  d i v e r g e d  t o  
t h e  same- d e g r e e  a s  i n  h i g h e r  t e - l e o s t s . Thus t h e  two s u b u n i t s  
s t r i l l  p o s s e s s  t h e  t e n d e n c y  t o  fo rm  a l l  f i v e  t e t r a m e r i c  p o lym ers .  
( W h i t t ,  1 9 7 1 ) .
W ith  t h e  e x c e p t i o n  o f  t h e  .A4  i so z y m e  i n  C lu p ea  h a r en g u s  
w h ic h  d i s a p p e a r e d  so o n  a f t e r  s t o r a g e ,  LDH a c t i v i t y  r e m a in e d  
h i g h  i n  a l l  t i s s u e s  s t o r e d  a t  - 1 4 °C up u n t i l  t h e  end  o f  
t h e  s t u d y  ( t e n  m o n t h s ) .  T h is  l o s s  was p r e v i o u s l y  r e p o r t e d  i n  
t i i e  sam e s p e c i e s  b y  O dense e t  a l .  ( 1 9 6 6 a ) .  T h e re  was a d e f i n i t e  
t e n d e n c y  t o  l o s e  t h e  AgB^ and-A  Bj_ h e t e r o p o l y m e r s  • i n  h o m o g e n iz e d  
s a m p le s  s t o r e d  a t  - 1 4 °  C. R o se n b e rg  ( 1 9 7 1 )  r e l a t e d  t h e  nonrandom  
n a t u r e  o f  LDH s u b u n i t  a s s e m b ly  i n  f i s h e s  t o  t h e  i n s t a b i l i t y  o f  
p a r t i c u l a r  t e t r a m e r i c  a r r a n g e m e n t s  r a t t i e r  t h a n  a l a c k  o f  
p r o d u c t i o n  o f  t h e  h e t e r o p o l y m e r s . The d i f f e r e n t i a l ,  s t a b i l i t y  
o f  c e r t a i n  i s o z y m e s  i n  h o m o g e n iz e d  s a m p le s  d u r in g  s t o r a g e  p r o v i d e s  
s u p p o r t  f o r  t h i s  h y p o t h e s i s .
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G e n e t i c  v a r i a t i o n  a t  t h e s e  tw o l o c i  i s  e x h i b i t e d  a s  
v a r y i n g  b a n d s  o f  d i f f e r i n g  m o b i l i t y  and  i s  o b s e r v e d  i n  t h r e e  
o f  t h e  e i g h t  s p e c i e s , o r  a t  f i v e  o f  t h e  co m b in ed  16 l o c i  
r e p r e s e n t e d .  P h e n o ty p e s  a t  e i t h e r  l o c u s  a r e  e a s i l y  r e c o g n i z e d ;  
h e t e r o z y g o t e s  d i s p l a y i n g  n i n e  t o  t e n  b a n d s . A l th o u g h  t h i s  num ber 
i s  a  d e v i a t i o n  f r o m  t h e  h y p o t h e t i c a l  15 b a n d s  e x p e c t e d } t h e s e  
r e s u l t s  a r e  n o t  s u r p r i s i n g  c o n s i d e r i n g  t h e  p r e v i o u s l y  d e s c r i b e d  
l a c k  o f  c e r t a i n  t e t r a m e r i c  a r r a n g e m e n t s  i n  t h e s e  s p e c i e s .
I n  t h e  g i z z a r d  s h a d  Dorosom a c e p e d ia n u m , v a r i a n t  LDH i s o ­
zym es w e r e  som ew hat m ore  s i m i l a r  i n  m o b i l i t y  a l t h o u g h  d i s t i n c t i v e  
(EKl >466 a n d  . 5 0 0 ) .  As a  r e s u l t  t h e r e  was some o v e r l a p p i n g  
o f  I s o z y m e  b a n d s  i n  h e t e r o z y g o t e s  ( F i g .  3 ) .
A l l e l i c  v a r i a t i o n - a t  t h e  n o t e d  p o ly m o rp h ic  LDH l o c i  i s  
p r e s e n t e d  i n  T a b le s  5 ,  6 , 7 ,  a n d  8 ,  a l o n g  w i th  g o o d n e s s  o f  f i t  
o f  - o b s e r v e d  t o  e x p e c t e d  p h e n o t y p i c  v a l u e s  u n d e r  H a rd y -W e in b e rg  
• e q u i l i b r i u m . I t  a p p e a r s  t h a t  t h e r e  i s  no  s i g n i f i c a n t  d i s c r e p a n c y  
b e tw e e n  t h e s e  v a l u e s  a t  a n y  l o c u s , a s s u m in g  random  s e g r e g a t i o n  
o f  tw o  e o d o m in a n t  a l l e l e s  i n  e a c h  c a s e .
An i n t e r s p e c i f i c  summary o f  a l l e l i c  v a r i a t i o n  a t  b o th  LDH 
l o c i  I s  p r e s e n t e d  i n  T a b le  9 .
A l l  f o u r  A lo s a  a r e  m onom orph ic  a n d  d i s p l a y  i d e n t i c a l  e l e c ­
t r o p h o r e t i c  p a t t e r n s  - I t  seem s p l a u s i b l e  t h a t  a l l  f o u r  A lo s a  
s p e c i e s  c a r r y  t h e  same LDH a l l e l e s  f i x e d  a t  b o th  l o c i .  P e r h a p s  
t h e  p r e c u r s o r  t o  t h i s  g e n u s  was o r i g i n a l l y  f i x e d  f o r  t h e s e  tw o 
a l l e l e s  a n d  p o ly m o rp h is m  I s  n o t  t o l e r a t e d  a g a i n s t  t h e  g e n e t i c  
b a c k g r o u i id  • tsf t h i s  l o c u s  w i t h i n  t h i s  g e n u s .
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The A t l a n t i c  m enhaden  B r e v o o r t i a  t y r a n n u s  d e m o n s t r a t e s  a  
p o ly m o rp h is m  a t  t h e  LDH-B l o c u s  r e p r e s e n t e d  by  two c o d o m in a n t  
a l l e l e s .  The i s o z y m e , w h i l e  p o ly m o r p h ic ,  a p p e a r s  t o  be 
e l e c t r o p h o r e t i c l y  i d e n t i c a l  t o  t h e  same f i x e d  iso z y m e  i n  t h e  
A l o s a ,  w h i l e  t h e  r a r e  ( . 0 3 )  " f a s t ” a l l e l e  a t  t h e  LDH-B l o c u s  
a l s o  d i s p l a y s  a n  i d e n t i c a l  m o b i l i t y  t o  i t s  h o m o lo g o u s  fo rm  f i x e d  
i n  t h e  sam e n e i g h b o r .  The g e o g r a p h i c  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  B 
a l l e l e s  c o u l d  p r o v e  i n t e r e s t i n g .  U n f o r t u n a t e l y ,  s a m p le s  w ere  
c o l l e c t e d  o n l y  f ro m  t h e  Y ork R i v e r .
i h e  A t l a n t i c  h e r r i n g  C lu p e a  h . h a r e n g u s , t a k e n  by pound n e t  
i n  t h e  Y o rk  R i v e r ,  o f f e r s  p o ly m o rp h is m s  a t  b o th  l o c i ,  e x p r e s s e d  
a s  tw o  e o d o m in a n t  a l l e l e s  i n  e a c h  c a s e .  A l th o u g h  d i f f e r e n t  
m e th o d s  a r e  u t i l i s e d  ( s t a r c h  v s .  p o l y a c r y l a m i d e ) ,  t h e s e  r e s u l t s  
e x h i b i t  a  - r e m a r k a b le  s i m i l a r i t y  t o  t h o s e  r e p o r t e d  by  O dense e t  
a i . ( 1 9 6 6  a  j  b )  a n d  N a e v d a l  ( 1 9 7 0 )  f o r  t h e  same s p e c i e s  i n  C a n a d ia n  
a n d  N o r w e g ia n  w a t e r s .  I h e  A 1 a l l e l e  i n  t h o s e  s t u d i e s  was v e r y  
r a r e  ( p <  . 0 1 ) ,  w h i l e  m ore common i n  t h e  Y ork sa m p le  ( p 
. 0 5 3 ) .  T h i s  r a r e  o r  " f a s t ” A* a l l e l e  i n  t h e  A t l a n t i c ,  h e r r i n g  
a p p e a r s  t o  h a v e  a n  i d e n t i c a l  m o b i l i t y  w i t h  t h e  f i x e d  hom o lo g o u s  
a l l e l e  i n  A lo s a  a n d  B r e v o o r t i a  t y r a n n u s . L i k e w i s e ,  t h e  common 
o r  B a l l e l e  a p p e a r s  t o  h a v e  a  common m o b i l i t y  w i t h  t h e  h o m o lo g o u s  
" s l o w ” a l l o z y m e  i n  t y r a n n u s ,  a l t h o u g h  t h e  r a r e  a l l e l e s  a r e  
n o t  h e l d  i n  common i n  t h e  tw o s p e c i e s  .
Dorosbsaa, i> e fe n e n s e  i s  m onom orph ic  a t  b o t h  LDH 3 .o c i .  B o th  
a l i o z y m e s  a r e  h e l d  i n  common w i t h  t h o s e  i n  t h e  p o ly m o rp h ic
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c o n g e n e r  D orosom a c e p e d ia n u m .
The d e v i a t i o n s  f ro m  H a rd y -W e in b e rg  e q u i l i b r i u m  a t  b o t h  l o c i  
D orosom a c e p e d ia n u m  t a k e n  f ro m  t h e  Jam es R i v e r  a r e  n o t  
s u r p r i s i n g  s i n c e  t h e  s a m p le s  a r e  p o o le d  an d  m o st  l i k e l y  do n o t  
r e p r e s e n t  a  p a n m i c t i c  u n i t  ( u p p e r  Jam es + C h ic k a h o m in y >. Sam ples
f r o m  t h e  R a p p a h a n n o c k  show no s i g n i f i c a n t  d e v i a t i o n .
466I h e  LDH-A a l l e l e  i s  a p p a r e n t l y  h e l d  i n  common i n  a l l
s t u d i e d  c l u p e i d s .
T e t r a . s o l iu r n  o x id a s e , ,  r e c o g n i z a b l e  a s  c l e a r  o r  a c h r o m a t i c  
b a n d s ,  a p p e a r  on  g e l s  i n c u b a t e d  o n l y  i n  t h e  p h e n a z i n e  m e t h o s u l -  
f a t e - - t e t r a z o l i u m  s o l u t i o n  a n d  e x p o s e d  t o  l i g h t .  T h e se  b an d s  
a lw a y s  o c c u r  s i n g l y  o r  i n  g r o u p s  o f  t h r e e  e v e n l y  s p a c e d  b a n d s . 
T h i s  s o r t  o f  a p p e a r a n c e  i n  p h e n o t y p i c  c l a s s e s  i s  s u g g e s t i v e  o f  
a  d i m e r i c  q u a r t e r n a r y  s t r u c t u r e  f o r  t h i s  e n z y m e . The t h r e e  
b a n d  i n d i v i d u a l s  a r e  h e t e r o z y g o t e s , t h e  m id d le  band b e in g  a 
h y b r i d  m o l e c u l e  o f  t h e  two v a r i a n t  s u b u n i t s .  O th e r  r e g i o n s  
o f  l e s s e r  t e t r a z o l i u m  o x i d a s e  a c t i v i t y  a r e  o b s e r v e d  b u t  w ere  
n o t  i n v e s t i g a t e d ,  b e c a u s e  o f  t h e i r  f a i n t n e s s .
T e tr a z o X iu m  o x i d a s e  a c t i v i t y  i s  p r e s e n t  i n  m o s t  t i s s u e s  
i n v e s t i g a t e d ,  b u t  p r e d o m i n a t e s  i n  t h e  h e a r t .  A c t i v i t y  i s  s t i l l  
q u i t e  p r e v a l e n t  i n  . th e  l i v e r ,  e y e ,  b r a i n ,  a n d  s k e l e t a l  m u s c le .  
L i t t l e  ox* bo a c t i v i t y  is n o t e d  i n  t h e  s e ru m .
The r e l a t i v e  m o b i l i t i e s  o f  t h e  m a jo r  a c h r o m a t i c  b a n d s  a r e  
i l l u s t r a t e d  i n  F i g u r e s  5 a n d  6 .
P o ly m o r p h ic  s y s t e m s  f o r  t h i s  s i n g l e  g e n e - l o c u s  a p p e a r  
i l l  t h r e e  o f  t h e .  e i g h t  c l u p e i d  s p e c i e s .  T h e n o ty p ic r  a n d  . a l l e l i c
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f r e q u e n c i e s  :f :a r  e a c h  p o ly m o rp h ic  i n s t a n c e  a r e  - p re s e n te d  i n  
T a b le s  1 0 ,  1 1 ,  a n d  1 2 .  W ith  t h e  e x c e p t i o n  o f  Dorosoma c e p e d ia n u m , 
a l l  o b s e r v e d  p h e n o t y p i c  v a l u e s  f i t  t h o s e  e x p e c t e d  f o r  random  
s e g r e g a t i o n  o f  tw o o r  m ore  (]1 _ p e t e n e n s e ) a l l e l e s  a t  a s i n g l e  
g e n e “ l o c u s .
An i n t e r s p e c i f i c  c o m p a r i s o n  o f  a l l e l i c  v a r i a t i o n  a t  t h e  
t e t r a z o l i u m  o x i d a s e  l o c u s  i s  p r e s e n t e d  i n  T a b le  1 3 .
As i s  s e e n  i n  LDH, t h e r e  a p p e a r s  t o  be  c o n s i d e r a b l e  
am o u n t  o f  a l l e l i c  i d e n t i t y  w i t h i n  t h e  f a m i l y  C l u p e id a e  fo x 1 t h e  
a l l o z y m e s  o f  t e t r a z o l i u m  o x i d a s e  ( T a b l e  1 1 ) .  T h e re  a p p e a r  t o  
be  tw o  common a l l e l e s  w i t h i n  t h e  f a m i l y ,  h e l d  by s i x  o f  t h e  
e ig h t ;  s p e c i e s ,  H o w e v e r ,  b o t h  t y r a n n u s  an d  P . .  p e t e n e n s e  p o s s e s s  
u n i q u e  a l l o z y m e s .
■With t h e  a p p a r e n t  i d e n t i c a l  e l e c t r o p h o r e t i c  m o b i l i t i e s  o f  
some a l l o z y m e s  b e tw e e n  s p e c i e s ,  t h e r e  i s  a  t e n d e n c y  t o  a s su m e ' 
common a l l e l i c  i d e n t i t y  o r  h o m o lo g y  i n  e a c h  s i t u a t i o n .  T h is  
o b s e r v a t i o n  i s  s u g g e s t i v e  t h a t  c e r t a i n  a l l o z y m i c  fo rm s  p e r s i s t :  
w i t h i n  t h e  f a m i l y  C l u p e i d a e ,  p e r h a p s  r e f l e c t i v e  o f  t h e  common 
p h y lo g  a n y  a n d  t h e  s i m i l a r  g e n e t i c  b a c k g r o u n d s .  U n f o r t u n a t e l y ,  
t h i s  a s s u m p t i o n  may n o t  b e  v a l i d .  E l e c t r o p h o r e s i s  r e v e a l s  b u t  
a  f r a c t i o n  o f  t h e  p o t e n t i a l  g e n e t i c  v a r i a t i o n  a t  a l o c u s .
Due t o  t h e  d e g e n e r a c y  o f  t h e  g e n e t i c  c o d e  and  t h e  i n a b i l i t y  o f  
m o s t  a m in o  a c i d  s u b s t i t u t i o n s  t o  a f f e c t  n e t  c h a r g e ,  o n l y  a  
f r a c t i o n  ( a p p r o x i m a t e l y  28%) o f  a l l  r e a l  v a r i a t i o n  may be 
r e v e a l e d  b y  e l e c u r o p h G r e t i c  s e p a r a t i o n  (Shaw , 1 9 6 5 ) .  I n  
a d d i t i o n ,  c o n v e r g e n c e  i n  n e t  c h a r g e  o f  v a r i a n t  m olecu3.es  c o u l d
b i a s  r e s u l t s .  F o r  e x a m p le ,  w h i l e  c y to c h ro m e ~ c  h a s  u n d e rg o n e  
c o n s i d e r a b l e  am in o  a c i d  c h a n g e  (7 0 % ), t h e r e  h a s  b e e n  no c h a n g e  
i n  n e t  c h a r g e .  T h is  i s  s u g g e s t i v e  o f  some c r i t i c a l  r o l e  o f  
c h a r g e  i n  t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  c y to c h ro m e  m o le c u le  ( S m i t h ,  1 9 6 2 ;  
M a r g o l i a s h ,  2 .963). P e r h a p s  n e t  c h a r g e  h a s  a  som ew hat s i m i l a r  
e f f e c t  i n  o t h e r  e n z y m e s .  A t b e s t ,  a s su m in g  s i m i l a r  a l l e l i c  
h o m o lo g y  may b e  a p p r o p r i a t e  o n l y  b e tw e e n  c l o s e l y  r e l a t e d  s p e c i e s .
SUMMARY
1 . G e n e -en zy m e  v a r i a t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  e i g h t  members o f
t h e  t e l e o s t  f a m i l y  C l u p e i d a e  ( A lo sa  a e s t i v a l i s , A, p s e u d o -  
h a r e n g u s , A. m e d i o c r i s , A. s a p i d i s s i m a , C lu p e a  h a r e n g u s , 
B r e v o o r t i a  t y r a n n u s  , Dorosom a c e p e d ia n u m , and  IK_ p e t e n e n s e ) .  
Serum  e s t e r a s e s  , l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  ( LDH) ,  an d  t e t r a z o l i u m  
o x i d a s e  enzym es a r e  s t u d i e d  b y  d i s c  e l e c t r o p h o r e s i s  i n  a e r y -  
lam i.de  g e l s  .
2 .  P o ly m o rp h is m s  o r  a l l o z y m e  v a r i a t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  a l l  
t h r e e  e n z y m e s ,  b u t  n o t  i n  a l l  s p e c i e s  i n v e s t i g a t e d . .
3* B a s i c  e l e c t r o p h o r e t i c  p a t t e r n s  o f  t h e  se ru m  e s t e r a s e s
d e m o n s t r a t e d  f i v e  m a jo r  e s t e r a s e  g r o u p in g s  common t o  t h e
se ru m  o f  t h e  f o u r  members o f  t h e  g e n u s  A lo s a  * T h e se  f i v e
e s t e r a s e  g r o u p s  a r e  p r o b a b l y  t h e  f u n c t i o n  o f  f i v e  g e n e -
l o c i .  F o u r  o f  t h e s e  e s t e r a s e  l o c i  d i s p l a y  p o ly m o rp h ism s  i n
o n e  o r  m ore  A lo s a  s p e c i e s .
4 .  'Hie b l u e b a c k  h e r r i n g  d i s p l a y s  a l l o z y m i c  v a r i a t i o n  a t  t h e
d e f i n e d  E s - 2  l o c u s , w i t h  a l l e l e  f r e q u e n c i e s  f ro m  t h e
B l a c k w a t e r  R i v e r ,  D e la w a re  R i v e r  a n d  C h e s a p e a k e  Bay r i v e r s
v a r y i n g  b e tw e e n  .9 1 6  t o  .7 6 6 .  S i g n i f i c a n t  h e t e r o g e n e i t y  
o
(x"~ = 1 6 . 2 9 - .  d f  — 1 ,  P <  .0 2 5 )  among s a m p le s  a t  t h i s  l o c u s  
s u g g e s t s  t h e  s a m p l in g  o f  s e p a r a t e  p a n m ic t ic .  p o p u l a t i o n s .
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An o b s e r v e d  d e f i c i e n c y  o f  h e t e r o z y g o t e s  i n  f i v e  o f  t h e  
e i g h t  s a m p le s :  s u g g e s t s  f u r t h e r  s u b d i v i s i o n  a b o v e  t h e  
s a m p l i n g  s i t e s  o r  w i t h  t i m e .
The o b s e r v e d  h e t e r o g e n e i t y  a t  t h e  Es-r2 l o c u s  i n  t h e  b lu e b a c k  
p r o v i d e s  s u p p o r t  f o r  t h e  hom ing t e n d e n c y  i n  an ad ro m o u s  
h e r r i n g .
A l l  e i g h t  c l u p e i d  s p e c i e s  e x h i b i t  f i v e  i s o z y m ic  fo rm s  o f  
l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e ,  a l t h o u g h  t h e  c o m b i n a t i o n  o f  A an d  B- 
t y p e  s u b u n i t s  i s  a p p a r e n t l y  non ran d o m . No LDH iso z y m e s  
u n i q u e  t o  o t h e r  t i s s u e s  s u c h  a s  t h e  e y e  a r e  o b s e r v e d .  A i l  
f o u r  A lo s a  a r e  m onom orph ic  an d  p o s s e s s  i d e n t i c a l  LDH 
■ p a t t e r n s .  P o ly m o rp h ism s  a r e  r e c o r d e d  i n  t h r e e  o f  t h e  e i g h t  
c l u p e i d  s p e c i e s  o r  f i v e  o f  t h e  t o t a l  s i x t e e n  o b s e r v e d  l o c i .  
T e t r a z o l i u m  o x i d a s e  a p p e a r  a s  a c h r o m a t i c  i n  a l l  e i g h t  
c l u p e i d s .  As r e p o r t e d  i n  o t h e r  v e r t e b r a t e s ,  t h e  enzyme 
a p p e a r s  t o  be  a  d im e r  c o d e d  by  a s i n g l e  g e n e - l o c u s . 
P o ly m o rp h is m s  a r e  o b s e r v e d  i n  t h e  A t l a n t i c  m en h a d e n ,  g iz z a r d ,  
s h a d ,  a n d  t h r e a d f i n  s h a d .  Dhe l a s t  s p e c i e s  p o s s e s s e s  3 
e o d o m in a n t  a l l e l e s  a t  H a rd y -W e in b e rg  - e q u i l i b r i u m .
I n  b o t h  LDH a n d  . t e t r a z o l i u m  o x i d a s e  , common a l l e l i c  
i d e n t i t y  i s  n o t e d  b e tw e e n  m o s t  c l u p e i d s .
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F i g u r e  3* O b se rv e d  e l e c t z G u h o v e z i c  p a t t e r n s  o r  .la 
d e h y d ro g e n e .s e  ir .  t h e  rci.it'' A lo sa  s p e c i e s
i./j~ v'-‘ O y i, O. .i A ■: ll- vO s, i LCl J. C-i. Aj d-i. 1?
O b se rv e d  g e n o ty p e s  a r e  g i v e n  a t  b o t t o m .
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F i a u n e  - . Ohs a r  v e d  € : l e c t ; r o p h o n e h ic  pa hneTt:?* o f  .1 -3/  
d e h  yd r  eg  e r a s e  i s o z y m e s  a n d  p r o p o s e d  gone 
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F igu re  5 . Observed e lee tix ^ p h o reo ic  p a t te m o  and proposed  
t ' e t r a z o l i u n  o x i d a s e  g e n o ty p e s  i n  sev en  C ir .pe id  
spec ie* : ,
u i n u D  j p a d a o
a / a  
o/e
0 / 0
s h u u n u X i
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F i g u r e  6 O b s e r v e d  e l e c t r o p h o r e t i c  p a t t e r n s  a n d  p r o p o s e d  
t e t r a z o l i u m .  o x i d a s e  g e n o t y p e s  i n  Doroscrr.a p e t e n e n s e .
G E N O T Y P E S
38
F i g u r e  7 . L s t i c a d i d i d l  d i s t r i . D  j c i o n  o f  E-s-2 '"  a l i e  
I n  t h e  b lu e b a c k  h e r r i n g ,  A lo s a  a e s t i v e
: l e  f r e q u e n c i e s  
I i s  ,
oCD
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C o l l e c t i o n  s i t e s  an d  d a t e s  o f  t h e  sa m p le d  C l u p e i d s .
C o l l e c t i o n S t a t i o n D a te s S p e c i e s
B la c k w a te r  R. A 5 / 3 / 7 1 b l u e b a c k
U p p er  Jam es R. B 4 / 1 3 / 7 1 b l u e b a c k , a l e w i f e ,
Am. s h a d ,  h i c k ,  s h a d
4 / 1 5 / 7 1 same
C h ic k a h o m in y  R. C 3 / 1 8 / 7 1 a l e w i f e ,  few  g i z z a r d
4 / 2 8 / 7 1 b l u e b a c k
Pamunkey R. D 4 / 2 0 / 7 1 a l e w i f e ,  b l u e b a c k , h i c k .
M a t t a p o n i  R. E 4 / 8 /  71 a l e w i f  e , b l u e b a c k  , Am.
4 / 1 4 / 7 1 same
4 / 2 0 / 7 1 same
Peumons end  Ck. J 4 / 2 7 / 7 1 a l e w i f  e
M assap o n ax  Ck. F 5 / 1 7 /  71 b l u e b a c k
Dogue C re e k I 4 / 2 9 / 7 1 a l e w i f  e
A n a c o s t i a  R. G 4 / 2 7 / 7 1 b l u e b a c k
D e la w a re  R. hT 4 / 1 9 /  71 b l u e b a c k
Lower York R. K 1 / 2 9 / 7 2 m e n h a d e n ,  A t l .  h e r r .
U p p er  Jam es L 2 / 4 / 7 2 g i z z a r d  s h a d
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Table 2
R e l a t i v e  o c c u r r e n c e  o f  e s t e r a s e  g r o u p s  among 
s e l e c t e d  A lo s a  t i s s u e s .
TISSUE E s - 1 E s -2 E s -3 E s - 4 E s-5 E s - 6
l i v e r + + + 0 0 0 + 0
s i .  m u s c le 0 0 0 0 ++ 0
h e a r t + ? ? ( + ) 0 +++ (+ )
b r a i n * 4*+ 0 0 0 + 0
e y e * ( + ) 0 0 0 -i- 0
se ru m + + + _]— 1- + + + 4~ *M — h + +
D = p r o b a b l y  a b s e n t  
(-i ) ~~ s l i g h t  p r e s e n c e  
+ = o b v i o u s l y  p r e s e n t  
++ "  a b u n d a n t  
+++ = v e r y  a b u n d a n t
* T h e re  i s  a  h i g h  m o b i l i t y  e s t e r a s e  s p e c i f i c  a n d  common t o  
b o t h  t h e  b r a i n  a n d  e y e .
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Table 3
O c c u r r e n c e  o f  E s - 1  p h e n o ty p e s  an d  a l l e l e  f r e q u e n c i e s  
i n  a  s a m p le  o f  t h e  A m e r ic a n  s h a d  (A lo s a  s a p i d ! s s i m a ) .
PHENOTYPES: E s - l a a  E s - l a b  E s - l b b
o b s e r v e d  22 4 0 T o t a l  ~ 16
e x p e c t e d *  1 2 .1 9  3 .6 1  . 2 6  E s - l a (p )= .  875
2
X = . 3 0 5 , d f  = 1 ,  . 7 5  < P < . 90
* E s t i m a t e d  f ro m  L e v e n e ?s u n b i a s e d  f o r m u la  f o r . s m a l l  s a m p le s  
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T h e  d i s t r i b u t i o n  o f  LDH-B p h e n o ty p e s  among j u v e n i l e  A t l a n t i c  
m en h ad en ,  B r e v o o r t i a  t y r a n n u s , t a k e n  f ro m  t h e  Y ork  R i v e r  on
F eb . 1 4 ,  1972.
P h e n o ty p e :  B‘ 7 5 8 / B ‘ 7 5 8  B‘ 7S8/B - 910 B- 9 1 0 / B - 910
o b s e r v e d  46 2 0 T o t a l  = 48
e x p e c t e d *  4 9 .0 0  1 .9 8  .0 0 9 9
A l l e l e  f r e q u e n c y :  B* 7 5 8  = 0 .9 7 9  + .0 1 4 1  SE
2X = . 1838, one  d e g r e e  f r e e d o m ,  .5 0  < P < . 75
* E s t i m a t e d  from. L e v e n e ’ s (1 9 4 9 )  u n b i a s e d  f o r m u la  f o r  s m a l l  
s a m p l e s .
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Table 6
T he  d i s t r i b u t i o n  o f  EDH-A a n d  LDH-B p h e n o ty p e s  among A t l a n t i c  
h e r r i n g ,  C lu p e a  h a r e n g u s  h a r e n g u s , c a u g h t  by  pound n e t  i n  t h e  
Y o rk  R i v e r ,  F e b r u a r y  1 3 ,  1972.
P h e n o ty p e :  A* 3 9 5 /A* 3 9 5  395/ A. 466 A- 4 6 6 ^ .  466
O b s e rv e d  35 3 0 T o t a l  = 3 8
E x p e c ted '*  35. 04 2. 92 . 0 4
A'^ 9 5  f  r e q .  = . 947 + .0 2 4 4  SE
X2  — . 0 4 2 1 ,  o n e  d e g r e e  f r e e d o m  .7 5  < P < . 90
P h e n o ty p e :  B* ^ ® /B "  B* 758yg. 680 3 . 6 8 0 / 3 - 6 8 0
O b s e rv e d  34 4 0 T o t a l  = 3 8
E x p e c te d *  34. 08 3 .8 4  .0 8
B. 758 a l l e l e  f r e q .  = - 9605+ .0 2  SE 
2X = . 0 8 6 7 ,  o n e  d e g r e e  f r e e d o m ,  .7 5  < P < . 90
* E s t i m a t e d  f ro m  L e v e n e Ts (1 9 4 9 )  u n b i a s e d  f o r m u la  f o r  s m a l l  
s a m p le s .
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Table 7
T h e  d i s t r i b u t i o n  o f  LDH-A an d  LDH-B p h e n o ty p e s  among p o o le d  
s a m p le s  o f  D orosom a c e p e d ia n u m  t a k e n  f ro m  t h e  Jam e s  (Aug. 2 8 ,
1 9 7 1 )  a n d  C h ic k a h o m in y  r i v e r s  (M arch 2 8 ,  1 9 7 1 ) .
P h e n o ty p e :  A*4 6 6 /A * 4 6 6  A. 4 6 6 ^ .  500 A. 5 0 0 / A. 500
O b s e r v e d





5 T o t a l  = 9 
3. 999
A* 5 0 0  a l l e l e f r e q .  = . 6 6 6  + . 1 1 SE
X2  -  2 .  3 1 0 ,  .one d e g r e e  f r e e d o m , .1 0  <  P < . 25
P h e n o ty p e : B* 8 4 0 /B* 8 4 0  B* 8 40^B1. 0 0  Bi . o o ^ Bi . 0 0
O b s e rv e d 3 0 6  T o t a l  = 9
E x p e c te d * 3. 999 3. 998 . 999
B1 " 0 0  a l l e l e  f r e q .  = . 6 6 6  + . 1 1 SE
X2  = 7 .1 1 5 5 , on e  d e g r e e  f r e e d o m , .0 0 5  < P < . 010 •A. *.T*M 4% 4\ A
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Table 8
T h e  d i s t r i b u t i o n  o f  LDH-A p h e n o ty p e s  among young  Dorosom a 
c e p e d ia n u m  t a k e n  i n  t h e  R ap p a h a n n o c k  R i v e r  ( F e b r u a r y  7 ,  1 9 7 2 ) .
P h e n o ty p e :  A*4 6 6 /a* 4 6 6  A. 4 6 6 / A. 500 A. 5 0 0 / A.5 0 0
1 9 15 T o t a l  = 25
1 . 2 1  8 .5 8  1 5 .2 1
A ' b0°  a l l e l e  f r e q .  = .7 8 0  + .0 5  9 SE
= .0 5  9 7 ,  one  d e g r e e  f r e e d o m ,  .7 5  < P < . 9 0
O b s e r v e d
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Table 10
T he d i s t r i b u t i o n  o f  t e t r a z o l i u m  o x i d a s e  p h e n o ty p e s  among 
y o u n g  B re v o o r t i a  t y r a n n u s  t a k e n  i n  t h e  Y ork  R i v e r  ( J a n .
1 9 7 2 ) .
1 P h e n o t y p e ; T. 0 .  b / T . O . b T . 0 . b / T . 0 . ° ' T .0 . G’/T .  0 . c T
O b s e rv e d  24 18 5 T o t a l  -  47
E x p e c te d  2 3 .1 6 2  1 9 .6 4 6  4 .1 6 4
T. 0 .  b a l l e l e  f r e q .  = . 702 + . 047 
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T he  d i s t r i b u t i o n  a n d  c o m p a r i s o n  .of t e t r a z o l i u m .  o x i d a s e  p h e n o ­
t y p e s  among D orosom a c e p e d ia n u m  f ro m  t h e  R ap p a h a n n o c k  R i v e r  
( J a n . , 1 9 7 2 )  a n d  p o o l e d  J a m e s -C h ic k a h o m in y  r i v e r s .
P h e n o ty p e : T . 0 . b / T . 0 . b T . 0 . b / T . 0 . c T. 0 .  C/T .  0 .  C X2
R a p p a h a n n o c k
O b s e rv e d 2 0 4 0
E x p e c te d ^ 2 0 .1 2 8 3. 745 .1 2 8
2. 1475
J a m e s - C h ie k .
O b s e rv e d 5 4 0
1
E x p e c te d 5. 352 3 .2 9 4 .3 5 2
3
.5 2 6 0
T. O.k allele freq.
R ap p a h a n n o c k  R i v e r  = . 917 + . 040 SE 
J a m e s - C h i  c k ah o m in y  = .7 7 7  + . 0  95 SE
' C a l c u l a t e d  f r o m 'L e v e n e  r s  (1 9 4 9 )  u n b i a s e d  f o r m u la  f o r  s m a l l  
s a m p le  s i z e s .
2  . 5 0  <  P  <  .  7 5
d f  = 1
3  . 0 1 0  <  P  <  . 0 2 5  * *
Table 13
F r e q u e n c y  o c c u r r e n c e  o f  t e t r a z o l i u m  o x i d a s e  a l l o z y m e s  i n
e i g h t  c l u p e i d  s p e c i e s
A l lo z y m e :  R ^  600 R . 790 Rml .  00
1. 00 
1 . 00  




. 917 . 083
.2 3 3  .2 3 3
* R a p p a h a n n o c k  R i v e r  o n ly .
A l o s a  a e s t i v a l i s  
A. p s  e ud  oha r  eng u s 
A. s a p i d i s s t m a  
A._ m e d io c r i s  
Br e v o o r t l a  t y r a n n u s  
C iu p e a  h a r e n g u s  - 
D orosom a c e p e d la n u m *
Ip  ^ p e t e n e n s e  . 5 3.3




A p p e l l a , E. a n d  C. L. M a r k e r t .  1 9 6 1 .  D i s s o c i a t i o n  o f  l a c t a t e  
d e h y d r o g e n a s e  s u b u n i t s  w i th  g u a n i d i n e  h y d r o c h l o r i d e .  
B io eh e jn .  B i o p h y s . R e s .  Comm. 6 :1 7 1 - 1 7 6 .
A s p e r e n ,  K. a n d  J .  M a z i jk .  1 9 6 5 .  A gar g e l  e l e c t r o p h o r e s i s ;  
e s t e r a s e  p a t t e r n s  i n  h o u s e f l i e s . N a tu r e  2 0 5 :1 2 9 1 -1 2 9 2 .
B a r lo w ,  G. W. 1 9 6 1 .  C au ses  an d  s i g n i f i c a n c e  o f  m o r p h o l o g i c a l
v a r i a t i o n  i n  f i s h e s .  S y s t .  Z o o l .  1 0 :1 0 5 - 1 1 7 .
B a u r ,  E .  W. a n d  R. T. S c h o r r .  1 9 6 9 .  G e n e t i c  p o ly m o rp h ism  o f  
t e t r a z o l i u m  o x i d a s e  i n  d o g s .  S c i e n c e  1 6 6 :1 5 2 4 -1 5 2 5 .
B eckm an , L . a n d  F . J o h n s o n .  1 9 6 4 ,  E s t e r a s e  v a r i a t i o n  i n  
D r o s o p h i l a  m e l a n o g a s t e r . H e r e d i t a s  5 1 :2 1 2 - 2 2 0 .
B r e w e r ,  G. J .  1 9 S 7 . A c h ro m a t ic  r e g i o n s  o f  t e t r a z o l i u m  s t a i n e d
s t a r c h  g e l s : i n h e r i t e d  e l e c t r o p h o r e t i c  v a r i a t i o n .  Am,
J o u r .  Hum. G e n e t .  1 9 :6 7 4 - 6 8 0 .
B r e w e r ,  G. J .  1 9 7 0 .  I n t r o d u c t i o n  t o  Iso zy m e  T e c h n iq u e s .
A cad em ic  P r e s s ,  New Y o rk .
B u r n s ,  -J. M. a n d  F . M. J o h n s o n .  1 9 6 7 . E s t e r a s e  p o ly m o rp h ism s  
I n  n a t u r a l  p o p u l a t i o n s  o f  a  s u l f u r  b u t t e r f l y ,  C o l l a s  
e u r y t h e m e S c i e n c e  3.56 :9 3 -9 6 .
B u r n s ,  J .  M. a n d  F . M. J o h n s o n .  1 9 7 1 .  E s t e r a s e  p o ly m o rp h ism
I n  t h e  b u t t e r f l y  H em ia rg u s  i s o l a . S t a b i l i t y  i n  a  v a r i a b l e  
e n v i r o n m e n t .  P r o c . N a t .  A cad . S c i .  6 8 : 3 4 - 3 7 .
C a s c i o ,  N. J .  L . 1 9 6 9 .  A s t u d y  o f  m u l t i p l e  m o l e c u l a r  fo rm s  o f  
enzym es i n  s p e c i e s  o f  S a lm o n id a e  an d  E s o c i d a e .  Ph .D . 
T h e s i s  P e n n .  S t a t e  U n iv .
C l a y t o n ,  J .  W. a n d  W. G. F r a r i z i n .  1 9 6 9 .  G e n e t i c s  o f  m u l t i p l e  
l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  i so z y m e s  i n  m u sc le  t i s s u e  o f  l a k e  
w h i t e f i s h  C o re g o n u s  c l u p e a f o r m i s . J .  F i s h ,  R e s .  B d .
C an a d a  2 7 :1 1 1 5 -1 1 2 1 .
5 3
C l a y t o n ,  J .  W. a n d  J .  H. G ee. 1 9 6 9 .  L a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  
i s o z y m e s  i n  l o n g n o s e  a n d  b l a c k n o s e  d a c e  ( R h i n i c h t h y s  
c a t a r a c t e  a n d  a t r a t u l u s  ) and  t h e i r  h y b r i d .  J .  F i s h .
R e s . B d . C a n a d a .
D a v i s ,  B. J .  1 9 6 4 .  D i s c ,  e l e c t r o p h o r e s i s  I I .  M ethod and  
a p p l i c a t i o n  t o  human se ru m  p r o t e i n s .  Ann. N. Y. A cad .
S c i .  1 2 1 :4 0 4 -4 2  7.
D e L ig n y ,  W. 1 9 6 9 .  S e r o l o g i c a l  a n d  B io c h e m ic a l  s t u d i e s  on f i s h  
p o p u l a t i o n s .  Ann. R ev . O cean , a n d  M ar. B i o l .  7 :4 1 1 -5 3 .3 .
Edm unds, P .  H. and. J .  I .  Sarronons. 1 9 7 1 .  G en ic  p o ly m o rp h ism  o f
t e t r a z o l i u m  o x i d a s e  i n  b l u e f i n  tu n a . ,  Ih u n n u s  t h y n n u s , 
f ro m  t h e  w e s t e r n  N o r th  A t l a n t i c .  J .  F i s h -  R e s .  B d . Canada 
28 a 0 5 3 -1 0 5 5 .
F u j i n o ,  K. 1 9 7 0 .  I m m u n o lo g ic a l  and  b i o c h e m i c a l  g e n e t i c s  o f  
t u n a .  T r a n s .  Am. F i s h .  S o c . 9 9 :1 5 2 - 1 7 8 .
F u j i n o ,  X. a n d  T. K ang . 1 9 6 8 .  Serum  e s t e r a s e  g r o u p s  o f  P a c i f i c  
an d  A t l a n t i c  t u n a s .  C o p e ia  1 9 6 8 :5 6 - 6 3 .
G o ld b e r g ,  E. 1 9 6 5 .  L a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  i n  t r o u t .  E v id e n c e  
f o r  a  t h i r d  s u b u n i t .  S c i e n c e  1 4 8 :3 9 1 .
G o ld b e r g ,  E. 1 9 6 6 .  L a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  i n  t r o u t .  H y b r i d i z a ­
t i o n  i n  v i vo a n d  i n  v i t r o . S c i e n c e  1 5 1 :1 0 9 1 -1 0 9 3 .
H a c k ,  J . •T. 1 9 5 7 .  S ubm erged  r i v e r  s y s te m  o f  t h e  C h e s a p e a k e  
B ay . B u l l .  G e o l .  S o c .  Amer, 6 8 :8 1 7 - 8 3 0 .
H a r r i s ,  H. 1 9 6 6 .  Enzyme p o ly m o rp h ism s  i n  man. P r o c . R o y a l  
S o c . ,  B, 1 6 4 : 2 9 8 - 3 1 6 .
H i l d e b r a n d ,  S . F .  a n d  R. R. M i l l e r .  1 9 6 3 .  F a m i ly  C l u p e i d a e .
i n  F i s h e s  o f  t h e  W e s te rn  N o r th  A t l a n t i c .  Mem. S e a r s  F ound . 
M ar. R e s .  p p .  2 5 7 - 4 5 4 .
H o d g in s , H. 0 . ,  W. E .  Ames a n d  F . M. U t t e r ,  v a r i a n t s  o f
l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  is o z y m e s  i n  s e r a  o f  t h e  s o c k e y e  salrno  
( Q n co rh y n ch u s  n e r k a ) .  J .  F i s h .  R e s .  Bd, C anada 2 6 :3 .3 -1 9 .
H o l l i s ,  E, H. 1 9 4 8 .  The hom ing  t e n d e n c v  i n  s h a d .  S c i e n c e  1 0 8 :  
3 3 2 -3 3 3 .
H u b b s , C. L. 3,922. V a r i a t i o n s  I n  t h e  num ber o f  v e r t e b r a t e  and  
o t h e r  m e r i s t i c  c h a r a c t e r s  o f  f i s h e s  c o r r e l a t e d  w i t h  t h e  
t e m p e r a t u r e  o f  w a t e r  d u r i n g  d e v e lo p m e n t .  Am. N a t .  5 6 :
-7 o1  o  u  - 0 / 2 .
H ubby, J .  L. an d  R. C. L e w o n t in .  1 9 6 6 .  A m o l e c u l a r  a p p r o a c h
t o  t h e  s t u d y  o f  g e n i c  h e t e r o z y g o s i t y  i n  n a t u r a l  p o p u l a t i o n s .
I .  The num ber o f  a l l e l e s  a t  d i f f e r e n t  l o c i  i n  D r o s o p h i l a  
p s e u d o o s c u r a . G e n e t .  5 4 :5 7 7 - 5 9 4 .
I n g r a m ,  V. M. 1 9 5 7 .  Gene m u t a t i o n s  i n  human h e m o g l o b i n : The
c h e m i c a l  d i f f e r e n c e  b e tw e e n  n o rm a l  and  s i c k l e  c e l l  haem o­
g l o b i n .  N a tu r e  1 8 0 :3 2 6 - 3 2 8 .
H u n t e r ,  R. L. an d  C. L. M a r k e r t .  1 9 5 7 .  H i s t o c h e m i c a l  d e m o n s t r a ­
t i o n  o f  enzym es s e p a r a t e d  by  z o n e  e l e c t r o p h o r e s i s  i n  s t a r c h  
g e l s o  S c i e n c e  1 2 5 :1 2 9 4 - 1 2 9 5 .
J o h n s o n ,  W. E. a n d  R. K. S e l a n d e r .  1 9 7 1 .  P r o t e i n  v a r i a t i o n
a n d  s y s t e m s t i c s  i n  k a n g a r o o  r a t s  (g e n u s  P ip o d o m y s ) .  S y s t .  
Z o o l .  2 0 :3 7 7 - 4 0 5 .
K a p la n ,  N. 0 .  1 9 6 4 .  L a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e s - s t r u c t u r e  and
f u n c t i o n .  B ro o k h a v e n  Symp. B i o l .  1 7 :1 3 1 - 1 5 3 .
K l o s e ,  J .  U . ,  H. W o lf ,  H. H i t z e r o t h ,  H. R i t t e r  and  S . Ohno.
1 9 6 8 .  D u p l i c a t i o n  o f  t h e  LDH g e n e  l o c i  by p o l y p l o i d i z a t i o n  
i n  t h e  f i s h  o r d e r  C l u p e i f o r m e s . H u m a n g e n e t ik  5 :1 9 0 - 1 9 6 .
K o eh n , R. K. a n d  D. W. J o h n s o n .  1 9 6 7 .  Serum t r a n s f e r r i n  a n d ' 
s e ru m  e s t e r a s e  p o ly m o rp h ism s  i n  a n  i n t r o d u c e d  p o p u l a t i o n  
o f  b ig m o u th  b u f f u l o f i s h  ( I c t i o b u s  c y p r i r i e l l e s  ) .  C o p e ia  
1967  :8 0 5 .
K o e h n , K. K . ,  J .  E. P e r e z  a n d  R-. B. M e r r i t t .  1 9 7 1 .  E s t e r a s e
enzyme f u n c t i o n  a n d  g e n e t i c  s t r u c t u r e  o f  p o p u l a t i o n s  o f  t h e  
f r e s h w a t e r  f i s h ,  N o t r o p i s  s t r a m i n e u s . Am.  N a t .  1 0 5 :5 1 .
K oehn , R. K. a n d  D. I .  R a sm u sse n .  1 9 6 7 .  P o ly m o rp h ic  arid mono- 
m o rp h ic  se ru m  e s t e r a s e  h e t e r o g e n e i t y  i n  c a t o s t o m i d  f i s h  
p o p u l a t i o n s .  B io ch em . G e n e t .  1 :1 3 1 - 1 4 4 .
L e w o n t in ,  R. C. an d  J .  L. Hubby. 1 9 6 6 .  A m o l e c u l a r  a p p r o a c h  t o  
t h e  s t u d y  o f  g e n i c  h e t e r o z y g o s i t y  i n  n a t u r a l  p o p u l a t i o n s .
I I .  Amount o f  v a r i a t i o n  an d  d e g r e e  o f  h e t e r o z y g o s i t y  i n  
n a t u r a l  p o p u l a t i o n s  o f  D r o s o p h i l a  p s e u d o o b s c u r a . G e n e t .  
5 4 :5 9 5 - 6 0 9 .
L I ,  C. C. 1 9 5 5 .  P o p u l a t i o n  G e n e t i c s .  U n iv .  C h ic a g o  P r e s s ,  
C h ic a g o ,  1 1 1 .
M a i r s ,  D. F .  a n d  C. J .  S i n d e r m n n .  1 9 6 2 .  A s e r o l o g i c a l  c o m p a r i s o n  
o f  f i v e  s p e c i e s  o f  A t l a n t i c  C l u p e i d  f i s h e s .  B i o l .  B u l l .
123 :3 3 Q -3 4 2 .
5 6
M a n w e l l ,  C. an d  C. M. A. B a k e r .  1 9 7 0 .  M o le c u la r  B io lo g y  and
t h e  O r i g i n  o f  t h e  S p e c i e s .  U n iv .  W a s h in g to n  P r e s s ,
S e a t t l e ,  Wash.
M a n s u e t i ,  R. J .  1 9 6 1 .  M ovem ents , r e p r o d u c t i o n  an d  m o r t a l i t y  
o f  t h e  w h i t e  p e r c h ,  R occus  a m e r i c a n a , i n  t h e  P a t u x e n t  
R i v e r  e s t u a r y ,  M a ry la n d .  C h e s . S c i .  2 : 1 4 2 - 2 0 5 .
M a r g o l i a s h ,  E. 1 9 6 3 .  P r im a r y  s t r u c t u r e  an d  e v o l u t i o n  o f
e y t o c h r o m e - c . P r o c . N a t .  A cad . S c i .  5 0 :6 7 2 - 6 7 9 .
M a r k e r t ,  C. L. a n d  I .  F a u l b a u e r .  1 9 6 5 .  L a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  
iso z y m e  p a t t e r n s  o f  f i s h .  J .  E x p t l .  Z o o l .  1 5 9 - 1 7 9 .
M a r k e r t ,  C. L. and  F .  M o l l e r .  1 9 5 9 .  M u l t i p l e  fo rm s  o f  e n z y m e s :  
T i s s u e ,  o n t o g e n e t i c ,  and  s p e c i e s  s p e c i f i c  p a t t e r n s .  P r o c .  
N a t .  A c a d . S c i .  4 5 :7 5 3 - 7 6 3 .
M assa .ro ,  E. J .  1 9 7 2 .  Isozym e p a t t e r n s  o f  C o r e g o n in e  f i s h e s :
E v id e n c e  f o r  m u l t i p l e  c i s t r o n s  f o r  l a c t a t e  and  m a l a t e  
d e h y d r o g e n a s e s  a n d  a c h r o m a t i c  b an d s  i n  t h e  t i s s u e s  o f  
P ro s  o b i  ujh c y l i n d r a c e u m  ( P a l l a s )  a n d  Ft_ c o u l t e r ! . J .
E x p t l .  Z o o l s 1 7 9 :2 4 7 - 2 6 2 .
M a ssa ro , .  E . J .  and  C. L. M a r k e r t .  1 9 6 8 .  Isozym e p a t t e r n s  o f
s a lm o n id  f i s h e s  : E v id e n c e  f o r  m u l t i p l e  c i s t r o n s  f o r  l a c t a t e
d e h y d r o g e n a s e  p o l y p e p t i d e s . J .  E x p t l .  Z o o l .  1 6 8 :2 2 3 - 2 3 8 .
M a y e r s , L. J .  an d  F . L . R o b e r t s .  1 9 6 9 .  Chrom osom al h e t e r o g e n e i t y  
o f  f i v e  p o p u l a t i o n s  o f  a l e w i f e s , A lo sa  p s e u d o h a r e n g u s .
C o e p ia  1969  :3 1 3 -3 1 7 .
McCabe, M. M. an d  D. M. D ean .  1 9 7 0 .  E s t e r a s e  p o ly m o rp h ism s  i n
t h e  s k i p j a c k  t u n a ,  K a tsu w o n u s  p e l a m i s . Comp. B iochem . 
P h y s i o l , ’ 3 4 :6 7 1 - 6 8 1 .
Jii.13.er, R . R. 1 9 5 7 .  O r i g i n  an d  d i s p e r s a l  o f  t h e  a l e w i f e ,
A lo s a  p s e u d o h a r e n g u s , a n d  t h e  g i z z a r d  s h a d ,  Dorosoma 
c e p e d ia n u m ,  i n  t h e  G r e a t  l a k e s .  T r a n s .  Am. F i s h .  S o c . 
8 6 :9 7 - 1 1 1 7
M organ , R. P .  1 9 7 1 .  C o m p a ra t iv e  e l e c t r o p h o r e t i c  s t u d i e s  on t h e
s t r i p e d  b a s s ,  Morone s a x a t i l i s , and  w h i t e  p e r c h ,  Morone 
ame r i c a n a  and  e l e c t r o p h o r e t i c  i d e n t i f i c a t i o n  o f  f i v e  
p o p u l a t i o n s  o f  s t r i p e d  b a s s  i n  t h e  u p p e r  C h e s a p e a k e  Bay.
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